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はしがき
近年､河畔林は河川改修や堰堤工事などによって伐採や孤立化が進み､生物の多様性が
急激に減少してきている｡河川改修によって生じる立地環境の変化や生育場所の断片化は
水辺植物の繁殖成功(送受粉の成功･結実率･種子散布･実生定着)に影響し､ひいては
個体群の遺伝的多様性や生物多様性を劇的に減少させていることが草本植物を対象にした
研究で近年明らかになりつつある｡一方､河畔林の存在は土砂流出防止･水質浄化･水量
安定化などの環境保全機能をもつばかりでなく､水生昆虫や魚類のエサとなる落葉や食葉
性昆虫を供給し､･食物連鎖の中の一次生産者として水生生物の多様性を保証していること
が明らかになってきており､その保全は緊急の課題である｡しかし､河畔林の維持機構と
くに繁殖様式や遺伝的構造に関しての知見はこれまでほとんどなかった｡本研究は､河畔
林において優占種個体群の繁殖様式･遺伝的多様性ならびに水生生物への食物供給機能を､
比較的自然度の高い河畔林で精査することによって､河畔林構成種の生物多様性･遺伝的
多様性の維持メカニズムを明らかにした｡これらの知見は同時に､人為的な河川改変が河
畔林群集の生物種の多様性､個体群の遺伝的多様性の保全のための基礎的知見を提供しう
るものと考えられる｡本報告は､日本の冷温帯域の河畔林に優占するオノエヤナギ､イヌ
コリヤナギさらにはオニグルミについて特にその繁殖構造について詳細に明らかにした｡
さらには自然度の高い河川における山地から沿岸いきまでの物質循環系についても明らか
にした｡主な成果は以下の通りである｡
1.　オノエヤナギの個体群の発達にともなう性比の変化:北海道石狩川のオノエヤナギを
主とした河畔林において個体群の生育段階の異なる3つの林分(若齢･中齢･高齢林分)
に大面積固定調査地を設定し､生育段階にともなう性比の変化を調べた｡生育段階に伴
い性比は次第に雌雄比が2対1に変化した｡この性比の変化は雌雄間の個体群動態パラ
メタ- (死亡率･成長率)や無性繁殖の頻度の違い､さらには繁殖前の死亡率･成長率
の違いによるのものではないことを個体群の3年間のモニタリングならびにマイクロサ
テライトマーカーを用いたクローン解析､さらには挿し木試験などから明らかにした｡
オノエヤナギの成熟個体群の性比は初期性比の違いが個体の成熟とともに表れたこと
によるものであることが推察された｡
2.　ヤナギ類の光合成特性と繁殖コスト補償機能:ヤナギ科樹木の2種(オノエヤナギ､
イヌコリヤナギ)の雄･雌の光合成速度を比較した｡イヌコリヤナギでは雄の方が雌よ
りも純光合成速度が低かったが､オノエヤナギでは雄の方が雌よりも葉の窒素濃度は高
いものの光合成速度に雌雄間の違いは見られなかった｡両ヤナギともに雌の繁殖投資量
は雄より大きく､イヌコリヤナギの雌は高い光合成速度を持つことにより繁殖コストを
補償しているものと考えられた｡さらにオノエヤナギは個葉のSLAやシュートレベルで
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の葉への配分比を大きくすることによって繁殖コストを補償しているものと考えられ
た｡イヌコリヤナギにおいても様々な形態的なコスト補償機構が明らかになった｡
3.　オニグルミの繁殖様式:宮城県鳴子町および北海道厚田町に設定した密度の異なる2
つのオニグルミ個体群の開花調査から､オニグルミは雄花を開花させ次ぎに雌花を咲か
す雄先熟タイプの個体と雌花を開花させ次ぎに雄花を咲かす雌先熟両タイプの二つの
開花タイプが混在するheterodychogamy(雌雄異熱性)という種であることを初めて明ら
かにした｡さらに両タイプの雄器官･雌器官への繁殖投資量はほぼ等しく､また開花期
間も相補的交配を保証するような開花フェノロジーを示すことを明らかにした｡さらに
は両林分とも雄先熟･雌先熟両タイプが相補的に交配を行っていることを分子マーカー
(∬LP)を用いて明らかにした｡また､交配可能範囲を示す有効花粉飛散距離を明らか
にし､メタポピュレーションサイズが推定された｡
4.　河畔林の水生昆虫への餌給仕機能:北海道ゴキビル川とその河口域で､山から海への
食物連鎖の実態解明を安定同位体を用いて行った｡海に流れ込んだ樹木の葉を海のベン
トスが食べ､さらにそれらを魚類が食べることが安定同位体解析から実証された｡しか
し､餌植物や捕食者の組成さらには食物網自体にも大きな季節変動があることが示唆さ
れた｡
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1.オノエヤナギにおける個体群動態と性比変動
はじめに
雌雄異株性植物の性比は､雌･雄それぞれの成長率や死亡率といった動態パラメータに
大きく影響される(Allen&Antos 1988, Ataroff &Schwarzkopf 1992, Garcia&Antor 1995,
Obe50 1997, Nicotra 1999b)｡いくつかの雌雄異株性植物では､雌個体は雄個体に比べ成
長率が低くまた死亡率が高いために個体群の性比が雄に偏っていることが報告されている
(Bullock & Bawa 1981, Bullock 1982, Clark a Clark 1987, Allen &Amtos 1988, Obeso
el al･ 1998)｡これは一般に､雌雄異株性植物では､種子生産を担う雌個体の方が雄個体
に比べ繁殖投資量が大きいため､雌個体では繁殖コストが生じやすく個体間競争において
雄個体よりも劣位になるためと考えられている(Lloyd 皮 Webb 1977, Gross & Soule 1981,
Cipo_lJini & Stiles 1991, Korpelainen 1992, Garcia & Antor 1995)｡しかし､実際に雌･
雄個体間競争が性比の偏りの原因となるということを示す実証的な研究はこれまでなかっ
た｡個体間競争により性比が偏るメカニズムを明らかにするためには､競争条件の異なる
複数の同種個体群において動態パラメータの雌雄差を明らかにする必要があるだろう｡
しかしながら､通常､植物個体群の性比は開花した個体のみを数えて推定されてきた｡
したがって成長率･死亡率の雌雄差だけではなく､個体ごとに開花の年次変動がある場合
や繁殖開始サイズが雌･雄個体間で異なる場合には､性比は見かけ上の値となり推定値は
正確ではないと考えられる(Cipollimi & Stiles 1991)｡このため個体群の性比をより正確
に推定するためには､長期間に渡って同一の個体群を対象にし､成長率･死亡率といった
個体群の動態パラメータとともに個体ごとの開花の年次変動の有無や繁殖開始サイズの雌
雄差を調査する必要がある｡また､雌雄異株性植物の多くは無性生殖によるラメットの生
産を行うため雌･雄個体間でラメットの生産に違いがある場合には見かけ上性比に偏りが
生じる可能性がある(Lovett-Doust a Lovett-Doust 1988, Escarri & Ioussard 1991, Obeso
ど/ ∂ノ･ 1998, Dorman 皮 Skarpe 2002)｡多くの場合､地上部のみの観察ではラメット同士
のつながりを確認することが困難であるため､ジェネットレベルの個体群動態やその性比
を明らかにするためには､ DNAフィンガープリント等を用いて個体群のクローン解析を行う
必要がある｡
ヤナギ属樹木は雌雄異株性植物であり,その多くが河畔など撹乱の影響を受けやすい立
地に生育する先駆樹種である｡ヤナギ属樹木の個体群では雌に偏った性比をもつことが多
数報告されているFalinski 1980, Crawford & Balfour 1983, Alliende & Harper 1989,
Dawson & Bliss 1989, Takehara 1989)｡また､ヤナギ属樹木では雌個体において繁殖コス
トの存在が示唆されているため(Fox & Stevens 1991, Dorman 皮 Skarpe 2002)､もし繁殖
コストが雌個体の成長率･死亡率に負の影響を及ぼすなら個体群中に雌個体が多い事実を
個体群動態パラメータから説明することができない｡これまでヤナギ属樹木の性比がなぜ
雌に偏るのかについて審歯類や大型晴乳類による雄特異的な食害の影響(Elmqvist el al.
1988, Alliende 皮 Harper 1989, Predarec & Danel1 2001, Dorman 皮 Skarpe 2002)や遺伝
的な性決定システムにおける初期性比の偏りの可能性(AIstr6m-Rapaport eJ aノ. 1997,
1998)が検討されているが､未だに明確な結論はない｡
そこで本研究では､ヤナギ属樹木であるオノエヤナギSaJjx sachaJJ'nensJ'Sの性比が雌
に偏る原因を明らかにするため､競争条件が異なると考えられる3つのオノエヤナギ個体
群について3年間(2000年4月-2002年10月)にわたる個体数･成長率･死亡率･性比の
変化を調べた｡また､開花個体におけるジェネットレベルの性比を明らかにするため､ AFLP
(血plified Fragment Length Polymorphism)法を用いたクローン解析を行った｡
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l)調査地の概況
調査は北海道美唄市と月形町の境界を流れる石狩川左岸(美唄市)で行った(43019′N,
141037′E,標高約14 m, Fig. 1-1)｡調査地に最も近いAMeDAS観測所(月形町)における年平
均気温･年降水量の平年値(1979-2000年)はそれぞれ6.7℃､ 1370mであった｡調査期間中
の2001年8月22日に北海道に接近した台風11号の影響で日降水量84mmの強い雨が降り､
調査地も増水による倒木発生などの影響を受けた｡調査地一帯は石狩川により運搬された
土砂を主体とした完新世の泥炭･粘土で覆われている｡調査地は石狩川の人工堤防上に成
立するヤナギ属樹木を中心とした河畔林でオノエヤナギがもっとも優占し､エゾキヌヤナ
ギ､タチヤナギ､カワヤナギ､イヌコリヤナギ､バッコヤナギが混生していた｡
Fig･ 1-I. Theriparian forest of ishikari River in Hokkaido, northem Japan･
9
2)オノエヤナギ個体群における個体群動態と性比変動
成長段階の異なるオノエヤナギ個体群における個体群動態･性比の推移を調査するため､
2000年4月に樹齢の異なる3つのオノエヤナギ個体群(若齢･中齢･高齢個体群)にベルト
状の調査区をそれぞれ1個ずつ設けた(Figs.卜2, 1-3)｡調査区のサイズは若齢･中齢･
高齢個体群それぞれ5×90 m･ 10×90-m･ 20×60 mである｡若齢個体群では樹高50 cm以
上､中齢個体群では1 m以上､高齢個体群では2 m以上の全ての個体にナンバーテープを
つけ個体識別した｡個体識別した全ての個体について2000年から2002年までの3年間､
開花の有無･性別を各年5月上旬に調査し､また生死の判別と高さ30 cmにおける幹直径
の計測を各年10月に行った｡ただし高齢個体群については2001年の開花の有無･性別の
調査を行わなかった｡
Fig. 1･2. Location of the study plots of IshikariRiver in Hokkaido, northern Japan.
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Fig. 1･3. The 3 populations of different ages (young, middle and old) in Salix
sacha linensis.
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3)オノエヤナギ個体群における開花個体のクローン解析
開花個体におけるジェネットレベルの性比を明らかにするため､ AFLP(Amplified
Fragment Length Polymorphism)法を用いたクローン解析を行った｡ DNA抽出の試料となる
葉は2000年8月29日に採取した｡各個体群で2000年の春に開花レ性が識別された全ての
個体から葉を採取し､そのうち抽出されたDNA濃度が10 ng FLl~1以上のものについてクロ
ーン解析を行った(Table卜5参照)｡ DNAの抽出にはDNeasy Plant Mini Kit (Qiagen)を用
い､手順は付属のマニュアルに従った(Qiagen 2000)｡AFLP法によるPCR増幅および解析は､
Applied Biosystems (1997)のプロトコルにほぼ従って行った｡選択的増幅にはM-CTC(MseI
プライマー)およびE-TG(EcoRI蛍光プライマー)を用いた｡電気泳動にはABI PRISM 310
GeneticAnalyzer (Applied Biosystems)を用いた｡フラグメント長の解析にはコンピュー
タソフトウェアABI GeneScan (Applied Biosystems)を用いた｡
4)統計解析
林齢の異なる3つのオノエヤナギ個体群の3年間の自然間引きの程度が林齢によって異
なるかを明らかにするため､密度と平均幹断面積の関係を対数関数で近似した｡
林齢の異なる3つの個体群において雌･雄･未開花個体の幹直径に差があるかを明らか
にするため､各個体群における2000年次の幹直径をKruskaI-Wallis testを用いて比較し
た｡また､未開花個体を除き雌･雄個体間でも個体サイズをKruskal-Wallis testを用い
て比較した｡さらに雌･雄個体間で個体サイズの頻度分布型に差があるかを明らかにする
ため､ Kolmogorov-Smirnov testを用いた比較を行った｡
林齢の異なる3つの個体群それぞれにおいて､雌･雄･未開花個体間の成長率の差を明
らかにするため､各個体群ごとに個体サイズ･性(未開花個体を含む3カテゴリー)を独立
変数としたANCOVAを用いて成長率の比較を行った｡個体サイズと性の交互作用が有意でな
い場合には(α=0.05)､交互作用を除いて再び検定を行った｡ここで幹直径の成長率は2002
年と2000年の幹直径の差を2000年の幹直径で除した値とした｡検定は等分散性を得るた
め対数変換した後行った｡
各個体群における死亡数に雌･雄･未開花個体間で差があるかを明らかにするため､各
個体群ごとに3年間の死亡率を計算した｡さらに､個体サイズと死亡率の関連性とその雌･
雄･未開花個体間差を明らかにするため､各個体群ごとに個体サイズクラス･性(未開花個
体を含む)を独立変数としたANCOVAを用いて死亡率の比較を行った｡個体サイズクラスと
性の交互作用が有意でない場合には(α-0.05)､交互作用を除いて再び検定を行った｡ここ
で死亡率は個体サイズクラスごとに算出し､等分散性を得るためarcsin√変換して検定に
用いた｡個体サイズクラスの個体数が3に満たない場合にはそのサイズクラスを分析から
除いた｡
調査期間における新規開花個体数に及ぼす性と個体サイズの影響を明らかにするため､
若齢･中齢個体群それぞれで個体サイズクラス･性を独立変数としたANCOVAを用いて新規
開花率の比較を行った｡個体サイズクラスと性の交互作用が有意でない場合には(α-0. 05)
交互作用を除いて再び検定を行った｡ここで新規開花率は2000年に未開花だった個体の数
を分母とし､ 3年間に新たに開花した雌･雄個体の個体数をそれぞれ分子としてサイズク
ラスごとに計算した｡等分散性を得るためarcsin√変換して検定に用いた｡個体サイズク
ラスの個体数が3に満たない場合にはそのサイズクラスを分析から除いた｡
各個体群の性比は､開花した全個体数を分母とし雌個体数を分子として算出した｡この
ため､性比の値が大きいほど雌個体が多く､小さいほど雄個体が多いことを示す｡また､
性比は調査期間中に性が識別された個体における性比とした｡
Kolmogorov-Smirnov testは統計ソフトウェアStat view (SAS Institute lnc･)を用い､
それ以外の解析には統計ソフトウェアJMP (SAS Institute lnc.)を用いた｡′
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′結果
∬LP法により得られたDNAフラグメント長の種数は1個体あたり77.82土0.64 (範囲:
41-88)個で計138個であった｡そのうち89%の123個が多型フラグメントであった｡これ
らの多型フラグメントを用いてクローン解析を行った結果､同一個体であると確認された
のは若齢個体群で0組､中齢個体群で1組､高齢個体群で2組の計6ラメット3ジェネッ
トのみであった(Table 1-1)｡このため､サンプルに用いられた個体数はジェネット数とほ
とんど違いがないものと推定される｡
各調査区における全ての出現種を含む個体密度(ha一l)は若齢･中齢･高齢個体群の順に
低くなり､逆に個体あたり平均幹断面積は若齢･中齢･高齢個体群の順に大きくなった(Fig･
1-4a)｡いずれの調査区においてもオノエヤナギの優占度は高く､本数割合で若齢個体群は
75%､中齢個体群は73%､高齢個体群は63%をオノエヤナギが占めた｡このため､オノエ
ヤナギの密度や個体あたり平均幹断面積もまた､全ての出現種を含む場合と同様のパター
ンを示した(Fig. 1-4b)｡オノエヤナギにおける調査期間中の密度や個体あたり平均幹断面
積の推移もまた全ての種を含む場合と同様で､若齢個体群では本数(N)の減少に伴う平均幹
断面積(BA)の増加は大きく(BAニー10.53･ ln(N)+112.60, 磨 ≡ 0.9772)､中齢個体群(BA =
127.35 ･ ln(N)†255.59, m - 0.9449)および高齢個体群(BA : -159.42 ･ ln(N)†128.99, R2 =
0. 9993)では平均幹断面積の増加は小さかった｡
調査期間中に開花レ性が識別された個体の幹直径クラス別頻度分布は､いずれの個体群
においても雌･雄･未開花個体ともに1山型の頻度分布を示した(Fig. 1-5)｡いずれの個
体群においても未開花個体の幹直径は雌･雄個体に比べ有意に小さいが､雌･雄個体間の
差はなかった(Table卜2)｡また､いずれの個体群でも幹直径クラス別頻度分布型に雌･雄
個体間の差はなかった(若齢:.P - 1.67, P- 0.8681,中齢:X2 - 4.04, P- 0.2654,高
齢:.P - 2.34, P- 0.6207, Kolmogorov-Smirnov test)｡調査期間中の死亡数･死亡率は､
未開花個体に比べて開花個体の方が少ないものの､雌･雄個体間では大きな違いがなかっ
た(Fig. 1-5, Table卜3)｡また､いずれの個体群においても幹直径の増大に伴って､雌･
雄･未開花個体の死亡率が低下したが(Fig卜6a)､雌･雄･未開花個体間の差はなかった
(Table 1-4)｡調査期間における個体の成長率は､いずれの個体群においても個体サイズの
増大にともなって成長率が低下したが(Fig. 1-6b)､有意な負の傾向がみられたのは若齢個
体群のみであった(Table 1-4)｡幹直径と成長率の関係に雌･雄個体間の有意な差はなかっ
た(Table卜4)｡調査期間における新規開花率は､若齢･中齢個体群および雌･雄個体とも
に幹直径が大きくなるに伴って有意に高くなる傾向が見られた(Fig.卜6C, Table 1-5)｡
また､若齢および中齢個体群において新規開花率は雌･雄個体ともに幹直径が大きいほど
有意に高く､また雌個体の方が特に大きい幹直径クラスで高かった｡ただし､若齢･中齢
個体群ともに性と幹直径の交互作用は有意ではなかった｡
若齢から中齢･高齢といった個体サイズの増加とともに雄の開花個体数は減少した｡一
方,雌の開花個体数は若齢では雄より少なかったものの中齢では大きく増加し雄より多く
なった｡その後の生育段階では減少したものの高齢でも雄より多かった(Fig. 1-7a)｡した
がって若齢個体群では雄個体の方が多く雄に偏った性比を示し､その後の中齢･高齢個体
群ではいずれの年も雌個体の方が雄個体よりも多く､雌に偏った性比を示した(Fig.卜7b)｡
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Fig. 1･4. Relationships between the number of individuals (ha-I) and m?an basal area
(cm2). The relationships were shown for all the plants (a), and Sa肋∫achalinensis (b)
in the 3 plots of different ages during 3-years･
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Fig. 1･5. Frequency distributions of stem diameter (hall) for females (a), males (b)
and non-flowering individuals (C) in the 3 populations of different ages ofSalix
sachalinensis. Solid bars showed number of dead individuals, which were identified
during 3-years. The number of females and males are the number of individuals that
were identified the gender until 2002.
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Fig. 1･6. Relationships between stem diameter in 2000and the mortality rate (a),
growthrate (b) and newly nowering rate (C) in each of females (shaded symbols),
males (open symbols) and non-flowering individuals (solid symbols) females (shaded
symbols) and males (open symbols)of in the 3 population of different ages in SalLr
sachalinensis. In old population, newly nowenng individuals were very few.
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Fig･ I-7･ (a), Relationships between the number of individual(ha-I) and the number
of 灯owering individuals in each of females (shaded symbols) and males (open
symbols) in which their gender was identified until 2002･ (b), Relation!hips between
number of individuals (ha-I) and the sex ratios at young (circle),middle-age (square),
and old (triangle) populations in Sa肋∫achalinensis during 3ryears. Dashed lines
show sex ratio I:I and 2:1 (female:male).
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′考察
クローン解析によって､本調査地におけるオノエヤナギ個体群ではクローン生産が個体
群の性比に影響するほどの頻度ではないことが明らかになり､今回得られた個体群の性比
が個体レベルのものとほぼ同一であることが確認された｡
本調査地におけるオノエヤナギの若齢･中齢･高齢個体群いずれにおいても､平均個体
サイズが大きくなるに伴い個体数が減少するという自然間引きの過程(Yoda el aJ. 1963,
恥ite 1980)にあることを示していた｡特に､中齢･高齢両個体群は個体数が大きく減少し
ている割に幹断面積の成長量が小さく､高齢個体群ではほぼ最多密度に達しているものと
考えられる｡一方､若齢個体群では､小サイズの個体ほど死亡率が高いが､死亡個体の多
くは物理的な折れや倒伏によるもので､これは2001年8月に北海道西部に接近した台風に
よる増水が原因である可能性が高い｡また､若齢個体群ではサイズの小さな個体は大きい
個体に比べ成長率が大きい傾向があり､大きな個体による被圧の程度が小さいことを示し
ており､若齢個体群における死亡の直接的な原因の多くは個体間競争ではないと考えられ~も｡
生育段階の異なるいずれの個体群においても､開花個体の方が未開花個体に比べてサイ
ズが大きく開花のサイズ依存性が認められたが､雌･雄個体間でサイズの平均値･最小値
に違いがないことから､繁殖個体の最小サイズには雌･雄個体の違いがほとんどないと考
えられる｡成長率･死亡率もまた､いずれの生育段階でも雌･雄個体間に差はなかった｡
したがってこれらの動態パラメータによって決定される頻度分布型(Westoby 1982, Hara
1984, Weiner 1990)もまた雌･雄個体間で大きな違いはみられず類似したサイズ構造を維
持し続けていることが明らかになった｡これらの事実により､少なくとも開花に至った個
体に限っては成長率･死亡率といった個体群動態パラメータに大きな雌雄差がなく､オノ
エヤナギの性比の偏りがこれらの動態パラメータの雌雄差によるものではないことが明ら
かにされた｡
本調査地においてオノエヤナギの開花個体の性比は､個体サイズが大きくなるに伴い雌
個体に偏る傾向が見られた｡雌個体密度が若齢から中齢にかけて約2.4倍増加したという
事実は､成長して個体サイズが大きくなるに伴って未開花だった雌個体が開花していくこ
とを示している｡一方､雄個体密度は若齢から中齢にかけて変化せず､個体サイズが大き
くなっても雄の開花個体数が増大しないことを示している｡こうしたサイズの増大に伴う
雌開花個体の増加は､個体サイズクラスが大きくなるに従って､見かけ上､雌個体の方が
雄個体よりも新規開花率が高くなる傾向を反映していると考えられる｡このようなサイズ
依存的な雌の新規開花率の増大は､もともと未開花個体中に多く存在した雌個体が十分繁
殖できるサイズになるに伴い開花することを示すと考えられる｡これらのことはオノエヤ
ナギにおける開花性比の雌への偏りは若齢から中齢個体群への成長期間における雌の開花
個体数の急激な増大によって実現されていることを示すと考えられる｡
しかしFig. 1-6Cに示す新規開花率はすべての未開花個体を母数としているため､もと
もとの性比が異なる場合は開花率のサイズ依存性が雌･雄個体間で異なると考えられる｡
そこで､未開花個体を含めた個体群の性比を推定するために､ここで未開花個体の性比
(雌:雄)が2 : 1であり未開花個体の個体サイズクラスごとに雌･雄個体がそれぞれ均等に
配分されていると仮定し､各サイズクラスごとに推定される雌･雄個体数をそれぞれ分母
にして3年間の新規開花率を計算し直してみる｡すると未開花個体あたりの新規開花率の
結果と異なり､雌･雄個体の新規開花率がほぼ一致する(Fig.ト8, Table 1-5)｡いくつか
の雌雄異株性殖物では､繁殖コストの大きな雌個体の繁殖開始サイズが小さい場合や開花
頻度が低い場合には新規開花率が雄個体に比べ雌個体の方が低くなる場合がみられるが
(Allen 皮 Aれtos 1988, Cipollini & Stiles 1991)､逆に雌個体に比べ繁殖コストの小さい
雄個体の方が低くなる理由はないため､性比を2 : 1に仮定した場合の方がより事実に近い
ものであると推察される｡
本研究は､オノエヤナギの性比は成長の初期段階から雌に偏っている可能性が高いこと
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を強く示唆する｡また､雌個体の繁殖コストが個体群動態パラメ-夕に影響しないため､
個体群の性比は維持されていくものと考えられる｡
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Fig･ 118･ Relationships between stem diameter in 2000and newly nowerlng rates Of
each of females (shaded symbols) and males (open symbols)I The rates was calculated
from the estimated number of non-flowenng female and male individuals, where
overall sex ratio (female:male) is equal to 2:1 in young and middle age populations of
SalLr sacha linensis.
24
′2.オノエヤナギさし穂における成長特性の雌雄差
はじめに
雌雄異株性植物の性比は､成長率･生存率および資源獲得効率の雌雄差による影響をう
けると考えられている(Gross &3oule 1981, Lovett-Doust 良 Lovett-Doust 1988, Dawson
&Bliss 1989, Delph 1990, Cipollini &Stiles 1991, Ataroff&Schwarzkopf 1992, Garcl'a
&Antor 1995, Obeso 1997, Obeso et al. 1998, Nicotra 1999a, b)｡成長率･生存率お
よび資源獲得効率の雌雄差に関するこれまでの研究では､繁殖齢または繁殖サイズに達し
性が特定された個体についてのみ調査されてきた｡しかし個体群内の多くを占める未開花
個体についてはほとんど検討されてこなかった｡ただしNicotra (1999a)は､雌個体が雄個
体よりも高い資源獲得効率をもつ場合には､未開花個体では繁殖投資がないため雌個体の
方が雄個体に比べ成長率･生存率が高くなることを示唆している｡このように雌･雄個体
間で個体群の動態パラメータが異なることがあれば､成長率や生存率の高い方の性に性比
が偏るものと考えられる｡したがって,性比の決定機構を検討する場合には成熟した個体
だけでなく､未開花の個体においても調査する必要がある｡
河畔に生育する雌雄異株性樹木であるオノエヤナギでは､他の多くのヤナギ属樹木と同
様に(Falinski 1980, Crawford&Balfour 1983, Elmqvist et al. 1988, Alliende&Harper
1989, Dayson a Bliss 1989, Takehara 1989)､個体群内に雌個体が多く性比が雌に偏って
いる(Ueno & Seiwa 2003)｡本種においては性が特定された個体に限っては､雌･雄個体
間に成長率･生存率に差がないことが明らかになった｡また､雌･雄個体間で栄養繁殖の
頻度も異なることはなく､性比は開花以降の個体群の動態パラメータによる違いではない
ことが推察された｡つまりオノエヤナギの性比はもともと雌に偏っているか､または未開
花の時の生存率･成長率の違いによって生じているかといった2通りの可能性が残された
といえる｡
また､オノエヤナギにおける繁殖投資量は雌個体の方が雄個体に比べて大きいが､雌個
体は栄養シュートの量を多くし､また葉の光合成速度を高めるなどして､雄個体よりも高
い資源獲得効率をもつことで高い繁殖コストを補償していると考えられる(Ueno 良 Seiwa
2003)｡しかし､繁殖コストがかからない未開花個体における資源獲得効率に関しての知見
はこれまでになく､もし雄に比べ雌の方が未開花個体の資源獲得効率が高く成長率･生存
率が高いならば未開花の時に個体群の性比が雌に偏ると考えられる｡
そこで本研究は､繁殖投資のない個体における成長率･生存率さらには資源獲得効率の
雌雄差を明らかにするため､さし穂を用いた生育実験を行った｡自然条件下ではオノエヤ
ナギ個体群は水辺域の様々な環境に様々な密度で生育している｡したがって本実験では水
分条件および個体間の競争の程度を変えて雌･雄のさし穂の成長率･生存率ならびに資源
獲得効率を調査した｡
材料と方法
1)植栽方法
実験は宮城県鳴子町の東北大学農学部附属農場(38045′N, 140045′E,標高190 m)のビニー
ルハウスで行った｡宮城県鳴子町の江合川支流軍沢川の流路沿いに生育するオノエヤナギ
雌雄各8個体から､ 24個(計384個)の2年生シュートを2002年4月24日に採取した｡こ
れらの2年生シュートを長さ25 cmに切りそろえ､川砂を満たした8個のプランター(長さ
75×幅35×深さ30 cm)に4月25日に植栽した｡このうち4個のプランターは水深30cmの
水槽(高水区)に､残り4個のプランターは水深5cm(低水区)の水槽に設置した｡高水区は
根圏が常時冠水する極端に水分量が多い環境である｡また､各プランター1こおいて密植区
(25×35 cm)と疎植区(50×35 cm)を設け､密植区では植栽間隔4cmで雌雄各個体から2個
づつ(計16個)､疎植区では植栽間隔10 cmで雌雄各個体から1個ずつ(計8個)のさし穂を
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植栽した(Figs. 2-1, 2-2)｡雌雄のさし穂を交互に配置した｡実験期間中は水槽の水位を
一定に保った｡またプランター内の水分環境を推定するため高水区･低水区各1個のプラ
ンターにテンションメータ3個を異なる深さ(25 cm､ 15 cmおよび10 cm)に埋設LpF値を
経時的に測定した｡さらにハウス内の温度も合わせて測定した｡
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Fig. 211. Experimental design of SalLr sachalinensis cuttings, which were grown
under different water level (highand low) and density (high and low)･ Female
cuttings (solid circle) and male cuttings (open circle) are arranged checkewise･
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′Fig. 2-2. The cuttings which were grown under experimental conditions in a
green house.
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2)成長特性の評価
さし穂の成長量を推定するため､植栽時と回収時のさし穂乾燥重量を秤量した｡さし穂
の採取と同時に､選択された各個体から5個の2年生シュ-トを採取した(雌雄各40個)｡
これらをさし穂と同様に25 cmに切りそろえ両端の半径(RいR2 cm)を測定した後乾燥重量
を秤量した｡さし穂の形状を直円錐台と仮定し両端の半径から体積(V=　7T ･ 25･ (R.2IR. ･
R2 † R22)/3)を求めた｡これらのデータからさし穂の体積(V･ cm3)と乾燥重量(DWlol…･ mg)
の回帰式を求めた(DWl｡18卜1 - 0･16 + 0･41 V, R2= o･9744)｡実験に用いるさし穂について
も植栽前に両端の半径を測定し､植栽時のさし穂乾燥重量を先の回帰式を用いて推定した｡
10月1日に全てのさし穂をプランターから回収し､主軸(さし穂) ･当年生シュート軸･菓･
根に分割した｡菓面積(A, cm2)は､葉を乾燥させる前に葉身の長さ(し, cm)と最大幅仲, cm)
を測定し回帰式(雌, A-1.40†0.67･ (L･W), R2=0.90,雄, A-0･80†0･68･(L･W),
.R2: 0.95, tJeno 皮 Seiwa 2003)から推定した｡さし穂ごとに個葉′の面積を総和した
ものを稔葉面積(A...aいcm2)とした｡また､主軸(DWs.川) ･当年生シュート軸
(DW,h.｡1) ･根(DWr..1) ･全集(DW.ea.)の乾燥重量を0･1mgまで秤量した｡これ
らの重量を全て足し合わせたものを採取時のさし穂乾燥重量(I)WI｡taI-2 - DWs.en
+ DWsh.a, + DWIe8I + DW,.｡t)とした｡植栽時と採取時のさし穂乾燥重量から相
対成長率(RGR, relative growth rate - (ln (DWl｡.a._2) - ln (DYt｡.&L-I))/t)
を算出した｡ここでtは実験開始日から採取日までの期間(159日)である｡
またさし穂主軸における二次成長の相対成長率を見積もるため､さし穂主軸
成長率(RGRs, relative growth rate in stem- (ln (DY,.en) - ln (DW.otaH))
/t)を計算した｡推定されたシュートあたりの総菜面積(A.0.aI)･全集の乾燥
重量(DW.e&.) ･さし穂乾燥重量(DW...a.-2)からシュートあたりの比葉面積(SLA･
specific leaf area cⅢ2mg一一(-　At｡lL./DW.ea.))および菓重比(LVR, Leaf
weight ratio mg mg-I(- Dw."./DW...a卜2))を計算した｡さらにシュート軸部
および根の乾燥重量とさし穂乾燥重量の比率として､シュート軸重比(SWR,
shoot weight ratio mg mg-1 - (DVsh.｡./DW.｡tal_:))および根重比(RWR, Root
weight ratio mg mg-) - (DWr.｡t/DWt.lal_2))を計算した｡
さし穂の光合成速度の測定を成長期間中の7月20日に行った｡各プランターの密植区か
ら雌雄各1個のさし穂を選択した｡ただし､疎植区では葉の小さいさし穂が多かったため
測定しなかった｡ヤナギ科樹木のような先駆種では葉齢とともに光合成速度が大きく低下
することが知られているため(第6章)､測定に用いた葉は当年生シュートの先端部に近い
若齢のものを用いた｡測定には携帯用光合成測定装置L卜6400 (L卜Cor社)を用いた｡
3)解析方法
さし穂の生存率に対する処理(水位･密度)の影響と雌雄差についで性･水位･密度およ
び水位と性､密度と性の交互作用を独立変数としたANOVAにより検定した｡
さし穂の成長に対する処理の影響と雌雄差を明らかにするため､各さし穂のRGR･ RGRs ･
LWR･ SWR･RWR･ SLAに差があるかを性･採取個体･水位･密度および水位と性､密度と性
の交互作用を独立変数としたANOVAにより検定した｡死亡したさし穂は解析から除き､雌
さし穂145個･雄さし穂120個を解析に用いた｡
さし穂の飽和光合成速度に対する水位の影響と雌雄差を明らかにするため､ 1500〝ml m-2
S-.の光量子密度での光合成速度に差があるかを性･水位およびそれらの交互作用を独立変
数としたtwo-way ANOVAにより検定した｡
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′結果
調査期間中のハウス内の温度は最低で8℃､最高で48.5℃だった｡植栽を行ったプラン
ターの土壌におけるpF値は高水区の深さ25cmで1.27±0.01､深さ15cmで1･48±0･00･
深さ10 cmで1.36±0.01､億水区の深さ25 cmで1.19±0.01､深さ15 cmで1･66土0･00､
深さ10 cmで1.66土0.00であった｡これらの結果は深いところ(深さ25 cm)では水分量の
差が小さいが浅いところ(深さ10 cm)では低水区でより乾燥していることを示している｡
さし穂の生存率は高水区･低水区および密植区で雌のさし穂の方が雄のさし穂に比べ高
い傾向があったが(Fig. 2-3)､性､水位､密度ともに有意な差ではなかった(Table･ 2-1)｡
また､雄のさし穂は高水区や密植区で雌のさし穂より生存率がやや低い傾向があったが交
互作用も有意ではなかった(Table. 2-1)｡
Table2･l Mixed ANOVA table for the percent survival of
cuttings, which were gro-under the different water levelsand
densities.
Source of variance d.f.
1 1 1 1 1
(8　2　3　0　q/
o 0 0 0 00 0 0 0 1 q/　′0　00　62　5　8　0　′02　0　0　0　2 0.1490
0.4500
0.3620
0.7856
0.1152
Sex
Water level
D ens ity
Sex X Water
Sex × Density
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さし穂の相対成長率(RGR)は水位に関わらず､雄のさし穂の方が雌のさし穂に比べ有意に
大きかった(Fig. 2-4a, Table 2-2)｡雄のさし穂のRGRには水位の影響が認められ低水区
のほうが高水区に比べて大きかった｡また､主軸相対成長率(RGRs) ･シュート軸重比(SWR) ･
根重比(RWR)も雄のさし穂の方が雌のさし穂に比べ有意に大きかった(Fig. 2-3b,d,e,
Table 212)｡ SYRは､雌雄とも低水区の方が高水区に比べて低い傾向があったが有意な差で
なかった(Fig. 2-4d, Table 2-1)｡ RWRは､雌雄ともに低水区の方が高水区に比べて高かっ
た(Fig. 2-4e, Table 2-2)｡ RGRsは､有意でないものの雌のさし穂では高水区で高く､雄
のさし穂では低水区で高い傾向があった(Fig. 2-4b, Table 2-2)｡葉重比(LWR)では､性や
水位の効果は有意ではなかったが､雌のさし穂では高水区でやや高く､雄のさし穂では低
水区でやや高い傾向があった(Fig. 2-4C, Table 2-2)｡比葉面積(SLA)は水位に関わらず雌
と雄のさし穂の間に有意な差はなかった(Fig. 2-4f, Table 2-2)｡
また､植栽密度に関わらずRGR ･ RGRs ･ SWR ･ RWRは雄のさし穂が雌のさし穂に比べ有意
に大きかった(Fig. 2-5a,b,d,e, Table 2-2)｡植栽密度の影響はRWRのみで認められ､雌
雄ともに疎植区の方が密植区に比べRWRが高く､特にその効果は雄のさし穂で顕著だった
(Fig. 2-5e, Table 2-2)｡ LWR ･ SLAは植栽密度に関わらず雌と雄のさし穂の間に有意な差
はなかった(Fig. 2-5C,∫, Table 2-2)｡
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Fig･ 2･3･ Comparisons between females (F) and males (M) for the surviorship of
cuttings･ Effect of water level (a)and density(b). Date are means (±SE).
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Fig. 2･4. Effect of sex (femeals and males) and water level (high and low) on relative
grow.th rate (a), stem growth rate (b), leaf weight ratio (C), shoot weight ratio (d), root
weight ratio (e), and specific leaf area (f) of cuttings of females (F) and males (M) in Salix
sachalinensis. Date are means ( ± SE).
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Fig. 2･5. Effect of sex (femeals and males) and density (high and low) on relative growth
rate (a), stem growth rate (b), leaf weight ratio (C), shoot weight ratio (d), root weight ratio
(e), and specific leaf area (f) of cuttings of females (F) and males (M) in Salix
sachalinensis. Date are means ( ± SE).
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さし穂の光合成速度は､弱光下では雌雄とも同様であったが､ 250 FLmOl ml2 S一.以上の光
では雌のさし穂の光合成速度が高くなりはじめ､飽和光量子密度(1500 〃mol m~2 5~りでは雌
のさし穂の方が雄のさし穂に比べ有意ではないが光合成速度が高い傾向が認められた(Fig.
4-6, F= 3.34, P = 0.0975, two-way ANOVA)｡また､有意ではないが雌雄ともに低水区の
方が高水区に比べ光合成速度が高い傾向が認められた(Fig. 2-6, F - 4.30, P - 0･0648,
two-way ANOVA).
(L･SZ,EE00LOud)eltu3gtqtuhsOPLJd
6　　　　　　4
2
0　　　　　　　400　　　　　　800　　　　　1 200
Photon flux density OlmOl m･2 s･1)
Fig. 2･6. Light response curve of photosynthetic rate･ Data are means ( j= SE)･
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1600
′考察
今回の実験では､オノエヤナギの雌と雄のさし穂の間で生存率の有意な差は認められず､
また成長率は雄のさし穂の方が大きいためオノエヤナギにおいで性比が雌に偏る原因は未
開花個体の成長率･生存率の雌雄差ではないことを示唆している｡ただし､成長率や成長
特性における水位の影響に雌雄差がみられ､野外において水分環境の勾配が著しい場合に
は成長率の雌雄差が生じ､局所的な性比の偏りが起きる可能性が示唆された｡
雄のさし穂の生存率の平均値は高水区や密植区でやや低いため冠水ストレスや競争の影
響が雄のさし穂の活着に負の効果を与えると考えられる｡回収したさし穂を観察すると､
当年生シュートを生産せず萎れたさし穂においても発根の痕跡が認められ､さし穂の死亡
は発根の後に起きていることを示していた｡冠水状態で根圏の酸素が欠乏すると､多くの
植物では根の機能不全や成長停止あるいは壊死が引き起こされる(Sena Comes 皮 Ⅹozlowski
1980, Pezeshki 1993, Kozlowski 1997)｡河畔に生育するヤナギ属樹木は冠水ストレスに
対する耐性が高いと考えられているが､雌雄間で耐性の程度が異なるかも知れない｡
さし穂全体および主軸の相対成長率(RGR I RGRs)はどの処理においても雌に比べ雄の方
が高いけれども､雄のさし穂では低水区に比べ高水区の方が低くなる傾向がみられ､冠水
ストレスは雄のさし穂の成長に負の効果を与えるものと考えられる｡根重比(RWR)やシュー
ト軸重比(S鴨)は､高水区･低水区ともに雄のさし穂が雌のさし穂に比べ大きかったが､
雌雄ともに低水区の方が高水区に比べRWRが大きく逆にSWRは低い傾向がみられた｡この
事実は､水分が相対的に少ない場合には､雌雄ともにシュート軸への投資配分を減少させ
根への投資配分を高めるという調節作用が働いていることを示している(Bloom et aJ.
1985)｡特に雄のさし穂では雌のさし穂に比べ根を多く生産することで相対的に乾燥した土
壌からの水分･養分の吸収を高めさし穂の成長(RGRやRGRs)を増大させていると考えられ
る｡一方､雌のさし穂のRGRは水分条件に関わらず一定で､またRGRsは高水区の方がやや
高い｡さらに高水区における飽和光光合成速度は雌さし穂の方が雄のさし穂より有意では
ないが大きい傾向があった｡これらの事実は雌のさし穂が雄のさし穂に比べ冠水ストレス
に耐性があり水分が過剰な立地でも成長できることを示し､常時根圏が冠水しているよう
な極端に水分が多い立地環境では雌個体の方が雄個体よりも適した成長特性をもっている
と考えられる｡このような立地に関連した成長特性の雌雄差はいくつかの雌雄異株性植物
で認められ､雌雄の空間分離(spatial segregation)や局所的な性比の偏りの原因になり
うることが知られている(Dawson A Bliss 1989, Dayson & Ehleringer 1993)｡オノエヤナ
ギの主なハビタットは河畔でありハビタットの周辺部では立地の水分環境が局所的に異な
り､ある程度の水分の勾配がみられると考えられる｡したがって立地環境のヘテロ性が成
長率や死亡率に影響しひいては性比の決定にも関わってくるという可能性は否定できない｡
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3.オノエヤナギにおける生育立地と資源獲得機構の性差
はじめに
雌雄異株性植物では､雌･雄個体それぞれの資源要求量が異なる場合が多くみられ､こ
れはそれぞれの繁殖成功を最大にするためのふるまいの一つであると考えられている
(Lloyd &恥bb 1977)｡
雌個体は､種子生産のため雄個体に比べ高い繁殖コストをもつことが多くの植物で報告
されている(Lloyd 皮 Webb 1977)｡したがって雌個体は種子成熟に必要な資源を獲得するた
め､開花期において繁殖器官(花)に対する光合成器官(莱)への投資配分を雄個体よりも大
きくし､物質生産能力を高めていることがいくつかの種で知られている(Gross &Soule 1981,
Korpelainen 1992)｡また､雌個体の方が雄個体よりも高い光合成速度をもつ葉を生産し
(Dawson & Bliss 1989, 1993, Dawson & Ehleringer 1993, Gehring 皮 Monson 1994)､あ
や丹ま光合成効率を高めるために葉やシュートの形態を整えるなど(Wallace & Rundel
1979)､雌個体がいくつかの適応的なふるまいを示すことも報告されている｡
さらにハビタットレンジ内でストレス環境を含む資源量の大きな勾配が存在する場合に
は､雌個体の方が雄個体に比べ好適な場所で生活していることがいくつかの種で報告され
ている(Bierzychudek & Eckhart 1988)｡このような雌･雄個体間のハビタットの違いは､
繁殖コストの高い雌個体がより資源が豊富でストレスの少ない場所を選択するために生じ
ると考えられている(Bierzychudek & Eckhart 1988)｡
もし雌雄それぞれのハビタットの資源量が異なるなら､それぞれの場所における利用可
能な資源量の違いは繁殖器官と光合成器官への投資配分にも影響を及ぼすことが予想され
る｡なぜなら､植物個体は生活する場所の利用可能な資源量に対して最適な資源獲得様式
を選択するようにふるまうからである(Bloom el al. 1985, Seiwa 1998)｡しかしながら､
雌雄異株性植物において雌･雄個体におけるハビタットの選択とハビタットの資源量､さ
らにそれぞれのハビタットにおける資源獲得様式､この3着の相互関係について明らかに
した研究はほとんどない(but see Dawson 皮 Bliss 1989)｡
ヤナギ属樹木が生育する河畔では地形や堆積物の組成により､利用可能な養分･水分量
などの土壌環境が異なる多様な立地が存在している(Johnson eJ gJ. 1976)｡このようなヘ
テロな資源環境は種レベルの分布に影響することは知られているが､さらに雌･雄個体間
の分布にも差違を生じさせる要因ともなりうるだろう｡
ヤナギ属樹木では当年生シュートである栄養シュート(菓のみをつけるシュート)と生
殖シュート(花序)が個別に1年生シュート上に出現する(Fig. 3-1)｡従って､雌･雄個
体それぞれの繁殖投資は各1年生シュートにおける繁殖器官(生殖シュート)量と光合成器
官(栄養シュート)量の重量比(または本数比)によって表すことができると考えられる｡し
かし､ヤナギ属樹木では春に生産された栄養シュートが秋に基部から脱落し(Fig. 3-2)､
1年生シュート上の栄養シュート数が季節的に変化することが知られている(Seiwa eJ aJ.
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′Fig･ 311･ Reproductive shoots and vegetative shoots on a I-year-old shoot in
Salix sachalirwnsis.
Fig･ 3･2･ A I-yeaトOld shoot of SalLx
sachalinerLn's in spring (a) and autumn (b)･
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2001)｡また､雄個体は開葉と同時に繁殖器官を生産し開花後脱落させるが､雌個体はその
後種子生産のために資源を投資し続けなければならない｡すなわち､雌･雄個体間では繁
殖に資源を必要とする時期･期間が異なるので､雌･雄個体がそれぞれの繁殖成功を最大
化するようにふるまうとすれば､ 1年生シュート上における繁殖器官と光合成器官への投
資配分が雌･雄個体間で季節的に異なることが予想される｡
この研究は河畔に生育する雌雄異株性のオノエヤナギを対象に行い､雌･雄個体間にお
けるハビタットの違いを調べた｡また雌･雄個体間で, 1年生シュートレベルでの光合成
器官への投資配分の違いとその季節的変化について調べた｡本研究は､ 1年生シュートの
資源獲得効率に雌雄差があるかどうか､さらにはその雌雄差がハビタットの資源環境との
間に何らかの適応的な関連性が見出されるかについて検討した｡
材料と方法
れノエヤナギSaJJ'x sachaJ)'nens)'s Fr. Schn.は温帯の河畔林で普通にみられる落葉性
の高木である｡開花は春で開葉とほぼ同時に起こる｡開花期は約2週間で､さらに2週間
後に種子が風によって散布される｡花は虫媒および風蝶で(Tamura 皮 Eudo 2000)､雌･雄
個体ともに尾状花序を主に1年生シュート上につける｡ヤナギ科樹木では､性は遺伝的に
決定され性転換はないと考えられている(AIstrom-Rapaport el aJ. 1997)｡
調査は､日本の北東域､宮城県を流れる江合川支流軍択川右岸の堰堤に挟
まれた氾濫原に成立する河畔林(38020′N,140045′E,標高約400m)で1999年
の成長期間(4月-11月)に行った｡調査地は河岸に沿って設定し､区間長約
210m､流路長約300m､平均幅約30m (10-50m)､面積約0.74haで､地形が渓谷か
ら扇状地に移行する境界付近に位置し､河床･氾濫原に凍･砂磯が堆積している｡堰墳工
事のために明らかに堆積が増加している上流堰填付近の一部の場所を調査地から除いた｡
調査地の平均河床勾配は約17. 5‰､平均流路幅は約6mで上流の堰堤から下流の堰堤まで
大きく緩やかに左岸側に向かって湾曲している｡調査地の空中写真判読の結果､ 1970年代
中頃には堰堤工事のために調査地付近一帯は裸地化しており､また成長錘の判読から､河
畔林はその後一斉に自然に侵入した20-30年生の林分で､その後大規模な濃乱は発生して
いないことが分かっている｡
調査地にはオノエヤナギ･イヌコリヤナギが最も優占し､タチヤナギ･シロヤナギ･ユ
ピソヤナギなどの河畔性ヤナギ属樹木が生育していた｡また､内陸の土壌の発達した場所
にはイタヤカエデ･ホオノキ･トチノキなど渓畔に出現する樹木の混交が認められた｡疎
の堆積が顕著な場所や流路付近には樹高5m程度のヤナギ属樹木からなるブッシュが形成
され､一方､土壌が発達した場所では河畔林の上層高は12 m程度に達していた｡
雌･雄個体のハビタットを比較するため､調査地内に出現するオノエヤナギの開花個体
全ての位置(最近接流路位置からの距離) ･地盤高(最近按流路位置からの高さ)をトラン
シットを用い測量した｡さらに各開花個体について性を識別し,胸高直径を測定した｡こ
れらの調査は1999年10月に行った｡
繁殖器官と光合成器官への投資配分の雌雄差とその季節的変化を明らかにするため､ 1
年生シュート上の栄養シュート数と生殖シュート数を経時的に調べた｡ 1999年には調査地
内からランダムに雌雄各7個体を選択し､ 2000年には立地環境の違いを考慮して河川沿い
に生育する個体のみを雌雄各7個体選択した｡各個体内で被陰をうけていない1年生シュ
ート7-8個を観察対象とし､手の届く範囲でランダムに選択した｡ 1年生シュート上の当
年生シュート(栄養シュートまたは生殖シュート)を先端から順に番号づけ､当年生シュー
トの1年生シュートの脱落を2-3週間ごとに追跡調査した｡調査は1999年4月26日から
10月29日および2000年4月13日から11月7日まで行った｡栄養シュートと生殖シュー
トの1年生シュート上における出現位置および位置によるシュートの寿命の違いを明らか
にするため､それぞれのシュートを着生順位別に3つ(基部･中央部･頂部)に等分し､栄
養シュート数と生存日数を計算した｡ここで栄養シュートの生存日数は､調査開始日(1999
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′年4月26日および2000年4月22日)から起算したもので､調査終了(1999年10月29日お
よび2000年11月7日)まで生存した栄養シュートの生存日数は開始日から終了日までの日
数である｡
雌･雄個体それぞれがどれくらい流路から離れて分布するのか､またそれぞれの分布す
る地盤高に差があるかどうかを明らかにするために2種類の検定を行った｡一つは流路か
らの距離･地盤高をそれぞれ従属変数として､性(独立変数)による差をone-way ANOVAを
用いて検定し､もう一つは個体の胸高直径を共変数に加えANCOVAで雌雄差を検定した｡
1年生シュート上に出現した栄養シュート･生殖シュート数の雌雄差は開花時(1999年
4月26日および2000年4月22日)のデータを用い､ nestedANOVAで検定した｡このとき
供試した1年生シュートは1999年には雌7個体45個､雄6個体49個2000年には雌雄と
もに7個体32個であった｡脱落した栄養シュートと調査終了日まで生き残った栄養シュー
トの数および栄養シュートの生存日数に与えるシュートの着生部位(基部･中央部･頂部)
の影響とその雌雄差をみるため､個体を性で入れ子した後にtwoIWay ANOVAを用い検定し
た｡等分散性をえるために､各データは自然対数変換(ln (Ⅹ † ■1))された｡
-'全ての統計解析にはJMP for Macintosh vcr. 3.2 (SAS Institute lnc.)を用いた｡
結果
調査地内には､雌246個体･雄85個体が出現した｡性比は強く雌に偏り､ 2.9: 1であ
った｡胸高直径は雄個体(mean±SE : 6.6土0.5cm, range : 0.6 - 23.1cm)に比べ雌個体(9.0
±0.3cm, 0.4 I 25.2cm)が有意に大きく(F- 14.5, P= 0.0002, one-yay ANOVA)､開花し
た個体では雌個体が雄個体に比べ大きな胸高直径をもつことがわかった｡各個体の流路か
らの距離は､雌個体(12.5±0.5m, 1.0 - 58.5m)が雄個体(16.9土1.4m, 1.6 - 58.4m)に比
べ有意に短く(F- 13.8, P = 0.0002, one-way ANOVA)､雌個体は流路付近に多いことが示
された｡胸高直径を共変数に用いた場合も同様の結果が得られた(Table 3-1)｡雌･雄個体
の地盤高は､胸高直径を共変数に用いた場合に､雌個体(0.62±0.03m, -0.24 - 1.91m)の
方が雄個体(0.68±0.05m, 守 0.17 - 2.04m)に比べ､危険率0.0549で有意ではないが低い
傾向が見られ(Table 3-1)､同様の胸高直径をもつ個体では雄個体が雌個体に比べわずかに
地盤高の低い位置に生育していることが示された｡しかし､共変数を用いない場合には差
が見られなかった(F- 1.1, P - 0.2875, one-way ANOVA)｡これは､地盤高と胸高直径の
間には有意な正の相関があり(Re = 0.04, P - 0.0001)､雌･雄個体の分布には地盤高が関
与しているものの､今回の調査における地盤高の範囲では個体サイズの影響がより強く影
響したためだろう｡
1999年にシュートを展開し始めた時の1年生シュートあたりの当年生シュート数(栄養
シュートと生殖シュートを全て含む)は雌雄間で差がなかったが､ 2000年ではわずかに雌個
体の方が雄個体に比べ有意に多かった(Table 3-2, Fig. 3-3)｡ 1999年･ 2000年ともに栄
養シュート数は､雌個体の方が雄個体に比べ有意に多く(Table 3-2, Fig. 3-1)､逆に､生
殖シュート(花序)数は雄個体の方が雌個体に比べ有意に多かった(Table 3-2, Fig. 3-3)｡
栄養シュート数を1年生シュート上の位置ごとにみると､ 1999年の1年生シュート先端部
を除いて､どの位置でも雌個体の方が雄個体よりも栄養シュートを多くつけていた(Table
3-2, Fig. 3-4a)｡一方､生殖シュートは雌･雄個体とも中央部に多く､またいずれの位置
でも雄個体で多かった(Table 3-2, Fig. 3-4b)｡ 1999年･ 2000年ともに繁殖時期を過ぎ
ると､雌･雄個体ともに栄養シュートを脱落させ始めた(Fig. 3-3)｡雌個体は雄個体より
多くの栄養シュートを脱落させ､生育期間が終了するまでには1年生シュートあたりの栄
養シュート数は雌雄でほぼ同じになった(Table 3-2, Fig. 3-3)｡雌雄とも1年生シュート
の頂端部についていた栄養シュートが多く残り､中央部や基部ではほとんどが脱落した
(Table 3-2, Fig. 3-4a)｡このため､中央部や基部では栄養シュートの寿命は雌個体の方
が雄個体よりも有意に短かった(Table 3-2, Fig. 3-4C)｡
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考察
オノ土ヤナギの雌個体は雄個体に比べ､流路に近い場所や地盤高がわずかながら低い場
所に多く出現する傾向が認められた｡河畔では流路変動により様々な地形や堆積環境をも
つ立地環境が出現するため､立地環境に大きく依存すると考えられる水分量もまた立地ご
とに大きな差異があることが知られている(Johnson et aJ. 1976)｡特に､流路に近い場所
や地盤高の低い場所は､一般に､流路起源の水分量が豊富である(Dionigi el al. 1985)｡
これはオノエヤナギの雌個体が種子生産に関わる高い繁殖コストを補償するため､より水
分量の豊富な場所に生育していることを示していると考えられる｡ヤナギ属樹木では､高
山に生育する簸性低木SaJI'x arct)'caで雌･雄個体間にハビタットの違いがあることがす
でに報告されているが(Davson 皮 Bliss 1989)､本研究ではさらに河畔に生育する高木性の
ヤナギにおいても性によるハビタットの違いがあることを示した｡
この研究では､当年生シュートが展開し始めた時から種子が成熟するまでの間､オノエ
ヤナギの雌個体が雄個体に比べ多くの栄養シュートをもち､またとれらの栄養シュートの
多くか繁殖期間以降に脱落することがわかった｡繁殖期間に雌個体がたとえ一時期でも多
くの栄養シュートをもつことは物質生産能力の増大を意味し､これは種子生産のためのコ
ストを補償するために有利に働くものと考えられる｡早期に脱落する栄養シュートは基部
側のものであり､頂端側では多くのシュートが残った｡頂端側の栄養シュートの伸長が進
むとこれらの栄養シュートが基部側の栄養シュートを被陰するようになる｡このため､基
部側の栄養シュートでは葉の光合成効率の低下がおこり､栄養シュート自体の物質収支が
悪化したためと考えられる｡ヤナギ属樹木など先駆性木本植物は､光合成速度の低下した
古い葉を順次脱落し新葉を展開し続けることで､高い光合成速度を維持していることが知
られている(Koike 1987, Kikuzawa 1991)｡このように当年生シュート上の個葉レベルでみ
られたことが､本研究では1年生シュート上の当年生シュートレベルでも同様に見出され
たといえる｡すなわち､物質生産効率の低下した栄養シュートを脱落させることが1年生
シュートレベルでの物質生産量の増大に大きく寄与しているものと考えられる｡しかし､
1年生シュートレベルの物質生産を考えると､栄養シュートの多くを失うことはそれらの
栄養シュートによって得られる物質生産量よりもバイオマス損失量の方が大きい可能性も
ある｡しかし､種子生産量を増大させることを通じて究極的には個体レベルの適応度の増
大に寄与するならば､このような栄養シュートの動態が選択されうるものと考えられる｡
本研究は､オノエヤナギの雌個体が､ 1年生シュートレベルで繁殖期に多くの当年生シ
ュート(栄養シュート)をもつことで物質生産効率を高めていることを明らかにした｡これ
は､雌個体が種子生産に関わる高い繁殖コストを補償するためであると考えられる｡
オノエヤナギの雌個体は雄個体に比べ､川に近く､より水分量の多い場所に生育してい
た｡さらに雌個体は､繁殖期において光合成器官により多く投資配分し､また当年生シュ
ートの物質生産効率も高い｡各栄養シュートが光合成器官として機能しているとすれば､
多くの栄養シュートをもつ雌個体の1年生シュートは雄個体よりも大きな蒸散量をもつと
考えられる｡したがって雌個体の当年生シュートの潜在的な高い物質生産効率を実現でき
るかどうかは､ハビタットの利用可能な資源量､特に水分量に依存するだろう(Mooney &
Ehleringer 1997)｡このため､水分量の多い場所に生育することは､雌個体にとって有刺
に働くと考えられる｡
雌個体が種子成熟に関わる繁殖コストの高さをどのように補償しているかは､雌個体が
光合成器官への投資配分を大きくするか(Gross 皮 Soule 1981, Korpelainen 1992)あるい
は資源の豊富な場所で生育していること(Bierzychudek 皮 Eckhart 1988)で説明されてきた｡
この研究でわれわれが得た結果は､さらに雌個体のハビタットにおける豊富な水分量が1
年生シュート･当年生シュートレベルの物質生産効率を高めることによって繁殖コストの
大きさを補償する可能性を示唆している｡
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′4.オノエヤナギにおける1年生シュート･当年生シュートの資源獲得様式
はじめに
多くの雌雄異株性植物では､雌個体は花と果実の両方を生産するのに対し､雄個体は花
のみを生産するため､雌個体は琴個体に比べ繁殖コストが大きいことが知られている
(Allen a Antos 1988, Korpelainen 1992, GarcIJa a Antor 1995, Gross A Soule 1981,
Cipollini & Stiles 1991)｡このような大きな繁殖コストを補償するため､雌個体は雄個
体に比べより効率的な資源獲得様式をもつと考えられている(Ataroff 良 Schwarzkopf 1992,
Dawson　&　Bliss 1989, Delph 1990, Gehring　&　Monson 1994, Gross　&　Soule 1981,
Lovett-Doust & Lovett-Doust 1988, Nicotra 1999a)｡例えば､雌個体は成長期間の初期
に資源獲得器官への投資配分を大きくすること(Delph 1990, Korpelainen 1992, Garcl'a &
Antor 1995, Gross A Soule 1981)や光合成速度の高い個葉を生産すること(Dawson & Bliss
1989, Dawson 皮 Ehleringer 1993, Gehring 皮 Monson 1994)などが知られている｡さらに
雌個体の資源獲得効率の増大は､資渡獲得器官への投資配分や個葉の生理的特性だけでな
く､シュート構造や個葉の動態を最適化することによっても実現される｡例えば､乾燥地
に生育する常緑低木SJ'mmondJ'sJ'a chJ'nens)'Sの雌個体は乾燥による資源獲得効率の低下を
回避するため､水分を多く含むことのできる大きな葉をもつ(Wallace & Rundel 1979)｡こ
のため雌個体は雄個体に比べ節間が広いシュートを生産することによって大きな菓同士の
自己被陰を回避していると考えられる(Kohorn 1994)｡また,林床に生育する常緑低木
SL'paruDa gTandJ'Iloraでは､雌個体は雄個体に比べ葉の寿命を延長することにより個葉あ
たりの光合成生産量を増大させることが示唆されている(Nicotra 1999a)｡このように､資
源獲得器官への投資配分とシュート構造､個葉の生理的特性と個葉の動態はそれぞれ密接
に関連するため､雌個体の繁殖コスト補償機構を理解するためには､投資配分や個葉の生
理的特性だけでなく､シュート構造や個葉の動態も合わせて観察する必要がある｡
落葉高木オノエヤナギSalJ-x sachaJJ'nens)'Sは､雌雄異株性であり.主に河畔に優占す
る遷移初期種である｡オノエヤナギの雌個体は雄個体に比べ､ 1年生シュートあたりに多
くの当年生栄養シュートを生産するが､繁殖期間が過ぎるとその年の成長期間の終了時ま
でに多くの当年生栄養シュートを脱落させるという特異なシュート動態をもつ(Ueno 良
Seiwa 2003)｡このような雌個体のふるまいの究極的な意義は､繁殖コストの補償のため､
繁殖期間に一時的に資源獲得器官への投資配分を高め,資源獲得量を増大させるためだと
推測される｡しかし､早春同時に展開する生殖シュートと栄養シュートは､両者ともに1
年生シュートの貯蔵養分に由来すると考えられるため､栄養シュートを多く生産すること
は必ずしもその当年の繁殖投資に寄与しない可能性がある｡このため､雌個体の栄養シュ
ートのふるまいが実際に繁殖コストを補償しているのかを明らかにするためには､成長期
間内に脱落する栄養シュートが獲得した資源がその年の繁殖投資を増大させるのか,また
は1年生シュートそのものの成長に費やされむしろ翌年の繁殖に寄与しているのかを明ら
かにすることが必要である｡
また､オノエヤナギの雌･雄個体間における資源獲得効率の違いは､ 1年生シュートレ
ベルの違いだけでなく､個々の当年生栄養シュートにおける物質生産効率の違いもまた反
映しているかもしれない｡植物個体の物質生産効率を測る重要な指標として相対成長率
(RGR, relativegrowth rate)がよくもちいられる(Grime &Humt 1975)｡一般にRGR=NAR(net
assimilation rate,単位葉面積あたりの純光合成速度) ･ LWR(leaf weight ratio,葉重比,
葉毛重/個休重) ･ SLA(specific leaf area,比葉面積,菓面積/葉乾重)という関係式が
成り立ち､これら3つのRGRの構成要素は実生の成長解析に用いられてきた｡本研究では
雌･雄個体間の資源獲得効率の違いを栄養シュートを単位としてそれぞれのRGRの構成要
素を比較することによって推定した｡
遷移初期種であるオノエヤナギは長い展葉期間をもち順次開葉型(Kikuzawa 1983)に類型
される｡この展葉様式は､老化し光合成速度の低下した葉を逐次脱落させ､明るい環境下
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に絶えず高い光合成速度を持った葉のみを配置することによって光環境に恵まれたハビタ
ットにおいて高い炭素獲得効率を維持するための適応的なふるまいであると理解されてい
る(Kikuzawa 1982, 1988, 1991, Field 1983, Koike 1987, Reich el al. 1991, Seiwa &
Kikuzawa 1991, 1996, Kitajima 1997, Westoby el aJ. 2000)｡しかし､オノエヤナギで
は栄養シュート自体が出現当年に脱落し､さらに脱落パターンもまた雌･雄個体間で異な
る｡特に､雌個体の方が1年生シュ｢トの基部に多くの栄養シュートを生産するもののそ
の多くを早く脱落させるため､雌個体では基部の栄養シュートの寿命が特に短い(第5章)｡
このような場合には各シュートの展葉様式は一様ではなく､シュートの寿命やシュートの
位置に起因する光環境に対応した展菓様式を雌･雄個体それぞれがもち､それぞれが資源
獲得効率を最大にしようとしているものと考えられる｡このため､オノエヤナギにおける
資源獲得効率の雌雄差を明らかにするためには､当年生シュートの位置とその環境､それ
に伴う動態の違いやそこに配置されている葉の展葉パターンなどにも注目する必要がある｡
本研究では､まずオノエヤナギの雌･雄個体における繁殖コストの違いを明らかにする
ため!.栄養シュートと生殖シュートへの投資配分の雌･雄個体間差を比較した｡次に脱落
する栄養シュートが当年や次年度の繁殖投資あるいは1年生シュートにおける資源の貯蔵
に寄与するかを明らかにするため､当年と次年度の繁殖投資および1年生シュートの肥大
成長に栄養シュートの人工的な切除が及ぼす影響を調べた｡さらに､雌･雄個体それぞれ
の当年生栄養シュートにおいてRGR構成要素としてLYR･SLA･LAR(leaf area ratio, =LWR ･
SLA)および葉の窒素濃度(%N, ≒NAR)を調べ雌雄間で比較した｡最後に､ 1年生シュート上
における位置別の栄養シュートの脱落パターンとそれぞれのシュートにおける展葉様式を
調べることによってシュートダイナミクスと資源獲得効率との関連性を検討した｡
材料と方法
1)調査地および調査対象
調査は､宮城県を流れる江合川支流軍択川右岸の堰場に挟まれた氾濫原に成立する河畔
林(38020′N, 140045′E,標高約400m)で行った｡調査地にはオノエヤナギ･イヌコリヤナギ
が最も優占し､タチヤナギ･シロヤナギ･ユピソヤナギなどの河畔性ヤナギ属樹木が生育
していた｡
オノエヤナギの開花は春で開葉とほぼ同時に起こる｡開花期は約2週間で､さらに2週
間後に種子が成熟し風によって散布される｡ヤナギ科樹木では､性は遺伝的に決定され､
性転換はないと考えられている(AIstr6m-Rapaport el al. 1997, 1998, Yestergaard 1958)｡
2)生殖シュートおよび栄養シュートへの投資分配
繁殖器官と資源獲得器官への投資配分の雌･雄個体間差を明らかにするため､ 2000年の
5月3日(開花時)と5月20日(種子成熟期)に1年生シュートあたりの栄養シュート･生殖
シュートの本数と乾燥重量を雌･雄個体間で比較した｡調査地の河川沿いに生育する雌･
雄各5個体をランダムに選択し､開花期･成熟期それぞれ各個体から被陰をうけていない
1年生シュート8-9個を採取した｡総サンプル1年生シュート数は､開花期では雌･雄各
45個､種子成熟期では雌45個･雄43個であった｡また､個々の栄養シュート･生殖シュ
ートの乾燥重量は､各1年生シュートからそれぞれ2から3個ずつ選択し､合計で開花期
に雌･雄各135個の栄養シュート､雌132個･雄128個の生殖シュート､種子成熟期には
雌133個･雄112個の栄養シュート､雌91個の生殖シュートを測定した｡種子成熟期では､
1年生シュート上の栄養シュートと生殖シュートの個数と乾燥重量の出現位置による違い
を明らかにするため､ 1年生シュートの長さを3等分し､先端部･中央部･基部に分けて
測定を行った｡乾燥重量の測定はサンプルの採取後に70℃で約48時間乾燥させて行った｡
3)栄養シュートの切除が繁殖投資量と成長におよぼす影響
1年生シュート上の栄養シュートの切除がその年の1年生シュートにおける繁殖投資量
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′と成長量に及ぼす影響を明らかにするため､調査地の河川沿いからランダムに選択した雌
雄各6個体から被陰をうけていない1年生シュート14個をランダムに選択し,うち7本に
ついて1年生シュート基部から数えて8割の栄養シュートを切除した｡切除は2000年の開
芽期(4月26日)に行った｡切除した栄養シュートの割合(8割)は､雌個体において1成長
期間に自然に脱落するシュート数の割合に等しい(Ueno 皮 Seiwa 2003)｡切除を行った1年
生シュートは合計で雌37個･雄30個､コントロールとして切除を行わなかった1年生シ
ュートは雌35個･雄34個であった｡種子散布の直前(5月20日)に切除処理およびコント
ロールの全ての1年生シュートにおいて全ての生殖シュートを採取し､その乾燥重量を測
定した｡さらに､ 1年生シュート基部直径を4月21日から11月7日までの成長期間に4 ･
5月には約1週間､ 6月以降は約1カ月間隔で測定した｡直径は2方向について測定しそ
の平均値で表した｡
次に1年生シュートにおける栄養シュートの切除が翌春の繁殖投資へどの程度影響する
のかを調べるため､ 2000年に切除実験に用いた1年生シュートについて繁殖投資量を測定
する予定であったが､冬季の積雪による折損のためその多くが失われ測定できなかった｡
王のため､ 1999年に同様の方法で切除を行った1年生シュートの翌年(2000年)における生
殖シュートを解析に用いた｡ 1999年4月26日に､雌7個体から4-14個の1年生シュート
を選択し,うち2-7個の1年生シュートで栄養シュートの切除を行った｡切除および切除
しなかった1年生シュートそれぞれ35個･32個を分析に用いた｡ 2000年5月17日に1年
生シュートあたりの生殖シュート数を調べた｡ここで得られた生殖シュート数に1個あた
りの生殖シュート乾燥重量(種子成熟時)を掛け､ 1年生シュートあたりの生殖シュート重
量を推定した｡
4)栄養シュートの生存様式と資源獲得効率
栄養シュートの資源獲得効率について雌･雄個体間で比較するため､ RGR構成要素であ
る%N､ SLA､ LYRおよびLARを個々のシュートレベルで測定した｡ 1999年8月30日にオノ
ェヤナギの雌雄各5個体を調査地からランダムに選択し､それぞれの個体の樹冠頂部付近
の被陰されていない当年生シュート5個(計50個)をランダムに採取した｡ただし､作業中
に失われた栄養シュートを除いたため､実際に解析に用いたものは雌5個体24個･雄5個
体23個であった｡これらの当年生シュートの先端部ではまだ展葉がつづいていた｡葉面積
の推定を行うため､当年生シュートについている全個葉について葉の長さ(L cm)と最大幅
(w ctn)を測定した｡また､各当年生シュートから9枚の葉をランダムに選択し､これらの
葉のデジタル画像から画像解析ソフト(NIH Image I.62 for Macintosh)により葉面積を実
測した｡測定した葉面積と長さ･幅との関係式(雌:A- I.40†0.67･ (LIT), RR-o･90,
雄:A= 0.80 † 0.68･ (L･Y), R8 - 0.95)から､全ての個葉の葉面積(A cm2)を推定した｡
当年生シュートごとに個葉の面積を総和したものを総菜面積(A...81 cm2)とした｡また各シュ
ートにおける全集の乾燥重量(DWle&.)を0.01mgまで秤量した｡さらに･当年生シュートの長
さ､基部直径を測定し､枝部の乾燥重量(DWs.en)を0.01mgまで秤量した｡推定されたシュー
トあたりの総菜面積(A.｡1&1) ､全集の乾燥重量(DW.e&.)および枝部の乾燥重量(DY,.印)からSLA
ctn2mg-](= A.oLal / DY.eat)およびシュートあたりのLWR mgmg-1(- DWleAr / (DWlea'l DYsleD))､
とLAR cm2mg-I(- A.｡18. / (DWleA. † DYsteq))を計算した｡またシュートあたりの全ての葉を一
括してケルダ-ル法により%Nを定量した｡
栄養シュートの展菓様式とシュートの寿命･位置との関連性さらにそれらの雌･雄個体
間差を明らかにするため､雌･雄個体それぞれの1年生シュートの長さによって先端部･
中央部･基部に3等分し､それぞれの位置における栄養シュートの生存過程･寿命･葉群
動態･光環境を調べた｡各栄養シュートの光環境は相対光合成有効放射光量子密度
(relative photosynthetic photon flux density, RPPFD)を測定し推定した｡光合成有効
放射光量子密度(photosynthetic photon flux density, PPFD)は､雌･雄各5個体から被
陰を受けていない3個の1年生シュートを選択し(雌･雄各15個)､ 1年生シュート上の位
置(先端部･中央部･基部)ごとに2000年5月24日､ 7月12日および8月11日に光量子
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密度計Lト250 Light Meter(LトCOR社)を用いて測定した｡測定は栄養シュートの直上で2
回ずつ行い､ 2回の測定値の平均値を解析に用いた｡あわせて付近のオープンな環境で測
定したPPiDの値を1として各位置のRPPFDを算出した｡測定は10 : 00から13 : 00の間に
行った｡受光量を測定した個体のうち雌雄各3個体から1-3個の1年生シュートを選択し､
それらの各位置につき2個の栄養シュートについて脱落過程および展葉･落葉枚数の季節
変化を調べた｡調査は､ 5月および6月には約1週間おき､ 7月以降は約2週間おきに行
い､これらのデータから栄養シュートの寿命･展葉期間･葉の寿命･葉の回転率を計算し
た｡栄養シュートの寿命は､展葉が始まった5月3日からシュートが脱落するまでの日数
とした｡観察期間中に脱落しなかった栄養シュートの寿命は最終調査日(11月7日)までの
日数とした｡展葉期間は､各栄養シュートが生産した葉の95%を展開するまでにかかる日
数とした｡葉の寿命は､葉がほぼ完全に開葉した日から落葉した日までの日数とした｡葉
の回転率は､栄養シュート内の葉の平均寿命で着葉期間を除した値として計算した｡分析
には雌54個･雄38個の栄養シュートを用いた｡
個葉の光合成速度と葉齢との関係を明らかにするため､雌3個体`･雄2個体から1年生
シュニトの栄養シュート各4本を選び､それらの栄養シュートについている2-3枚の葉の
飽和光光合成速度を測定した｡葉齢の指標として葉序を用いた｡測定は2000年8月30日
に携帯用光合成測定装置Lト6400(LI-COR杜)を用いておこなった｡
5)統計解析
栄養シュートおよび生殖シュートの数と乾燥重量が雌･雄個体間で異なるかを明らかに
するため､開花時･種子成熟時それぞれで個体を性で入れ子したものを独立変数とした
nested ANOVAを用いて検定した｡また､雌個体における開花時と種子成熟時の繁殖投資量
の違いを明らかにするため､開花時と種子成熟時の生殖シュート乾燥重量をone-wayANOVA
を用いて検定した｡ 1年生シュートの位置あたり乾燥重量･個々の乾燥重量および栄養シ
ュートの寿命･葉の寿命･葉の回転率が雌･雄個体間で異なるかを明らかにするため､開
花時･種子成熟時それぞれで個体を性で入れ子したものと位置(基部･中部･先端部)を独
立変数としたtwo-way ANOVAを用いて検定した｡
2000年に切除を行った1年生シュートと切除を行わなかった1年生シュートの間で､ 1
年生シュートの基部直径に差があるかを性および切除処理の有無を独立変数とした
two-way ANOVAを用いて検定した｡また2000年に切除を行った1年生シュートと切除を行
わなかった1年生シュートの間で､成熟した全ての生殖シュート乾燥重量の差を雌個体の
みnested ANOVAを用いて検定した｡ 1年生シュート上の生殖シュート推定重量(1年生シ
ュートあたり)が1999年に切除を行った2年生シュートと切除を行わなかった2年生シュ
ート(コントロール)で異なるかどうかをKruskal-Wallis検定を用いて検定した｡
当年生シュートレベルのRGR構成要素(%N ･ LAR ･ SLA ･ LYR)は個体を性(雌･雄)で入れ子
したものを独立変数としたnested ANOVAを用い雌雄差を検定した｡当年生シュートの長
さ･基部直径の雌雄差についても同様の方法で検定した｡
RPPFD　が1年生シュートの位置間で異なるかどうかを　repeated measure ANOVA
(Univariate G-G Epsilon test)を用いて検定した｡ RPPFDは自然対数変換して用いた｡ 7
月と8月に測定されたRPPFDに雌･雄個体間で差がみられたので(P〈O.01, one-wayANOVA)､
雌･雄個体別々に解析をおこなった｡また､栄養シュートの寿命を1年生シュートの位置､
RPPFDおよびその交互作用を独立変数として用いANCOVAで雌･雄個体それぞれに比較した｡
交互作用の危険率が0. 10を超えた場合には､これを除いて解析を行った｡
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′結果
1)生殖シュ-トおよび栄養シュートへの投資配分
開花期では､ 1年生シュートあたりの生殖シュート数は雄個体の方が雌個体に比べ有意
に多いが(Fig. 4-1a, i- 7.03, P- 0.0096, nested ANOVA)､個々の生殖シュートの乾燥
重量は雌個体に比べ雄個体の方が有意に軽かった(Fig. 4-lb, i: 4.72, P- 0.0307, nested
ANOVA)｡このため､ 1年生シュートあたりの生殖シュートの乾燥重量では雌･雄個体間の
違いはなかった(Fig. 4-lc, F= 0.03, P- 0.8526, nested ANOVA)｡しかしながら､雌
個体の1年生シュートあたりの生殖シュートの乾燥重量は開花期に比べ種子成熟期では
2. 5倍程度になり雌個体の生殖シュート乾燥重量における時期の差は有意であった(Fig.
4-lc, i- 21.05, P( 0.0001, one-way ANOVA).
1年生シュートあたりの栄養シュートの数は開花期(F= 21.91, P〈 0.0001, nested
ANOVA) ･種子成熟期(F = 38.64, P〈O.0001, nested ANOVA)とも､雌個体の方が雄個体に
比べ有意に多かった(Fig. 4-1a)｡個々の栄養シュートの乾燥重量は､開花期(F= 3.46, P
= 0.0640, nested ANOVA) ･種子成熟期(P= 21.48, P〈O.0001, nested ANOVA)ともに雄
個体の方が雌個体に比べ重かったが(Fig. 4-1b)､ 1年生シュートあたりの栄養シュートの
乾燥重量は､開花期(i- 13.79, P= 0.0004, nested ANOVA) ･種子成熟期(F= 4.48, P-
0.0375, nested ANOVA)とも､雌個体の方が雄個体に比べ有意に重かった(Fig. 4-lc)｡
種子成熟期における栄養シュート数は､雌･雄個体とも1年生シュートの先端部･基部
の方が中央部に比べ多く､また全ての位置で雌個体の方が雄個体に比べ多かった(Table
411, Fig. 4-2a)｡このため､種子成熟期では各位置での栄養シュート1個あたり乾燥重量
は雌個体が雄個体に比べ有意に軽かったのにも関わらず(Table 4-1, Fig. 4-2b)､それぞ
れの位置の栄養シュート乾燥重の総量は全ての位置で雌個体が雄個体に比べ有意に重かっ
た(Table 4-1, Fig. 4-2C)｡
2)栄養シュートの切除が繁殖投資量と成長におよぼす影響
栄養シュートの切除を行った1年生シュートが切除当年に成熟させた生殖シュートの乾
燥重量は､切除を行わなかった1年生シュートに比べ有意な差がなかった(i- 1.50, P-
0.1809, Rested ANOVA, Fig. 4-3a)｡しかし､栄養シュートの切除を行った1年生シュー
ト上の当年生シュートが翌春1年生シュート上に生産した生殖シュートの推定総重量は､
コントロールに比べ有意ではないが小さかった(Z= -1.71, P = 0.0879, Kruskal-Yallis
test, Fig. 4-3b)｡
1年生シュートの基部直径は､雌雄および切除処理に関わらず4月下旬から5月下旬に
かけて減少したがその後8月中旬までは増加に転じ､それ以降はほぼ一定の値で推移した
(Fig. 4-4)｡ 4月から5月中旬までは､切除処理による基部直径の有意な違いはなかった
が(P〉 0.05, two-way ANOVA)､ 5月中旬から8月上旬にかけての増加率が栄養シュート除
去区で低い傾向があった｡このため､雌･雄個体ともに8月以降の基部直径は除去区で有
意に小さかった(P〈O. 05, two-wayANOVA)｡雌雄間の有意差はなかったが(P〉 0.05, two-way
ANOVA)､切除による基部直径の減少は雌個体で大きい傾向が見られた(Fig. 414)｡
3)栄養シュートおよび個葉の生存様式
栄養シュートの長さ･基部直径および枝部･葉それぞれの乾燥重量には雌･雄個体間で
有意な差がなかった(P〉0.05, nestedANOVA)｡しかし､ SLA(F- 2.58, P-0.1167, nested
ANOVA, Fig. 4-5C)を除いて､ %N ･ LAR ･ LWRは雌個体が雄個体に比べいずれも有意に大きな
値を示した(%N, F- 33.40, P〈O.0001, LAR, F-7.54, P- 0.0093, LWR, F- 7.58, P
I 0.0091, nested ANOVA, Fig. 415a, b, d).
雌･雄個体ともに､栄養シュートの脱落は1年生シュート上の全ての位置で起き､特に
基部ほど多くの栄養シュートが脱落した(Fig. 4-6a)｡その結果､栄養シュートの寿命は､
1年生シュート上の位置間で有意に異なり､先端部のものほど中央部･基部のものに比べ
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有意に長かった(Table 4-2, Fig. 4-6b)｡いずれの位置でも雌個体はど早い時期に栄養シ
ュートの脱落が見られ(Fig. 4-6a)､先端部･中央部では雌個体の方が有意ではないがわず
かながら尭養シュートの寿命が短かった(Table 4-2, Fig. 4-6b)｡
栄養シュートの先端部におけるRPPFDは5月に比べ7 ･ 8月になると有意に減少したが
(雌, F: 52.27, P〈 0.0001,雄: F- 69.48, P〈O.0001, repeated measure ANOVA)､
1年生シュート上の位置間で有意な葦はなかった(雌, i- 0.24, P〉 0.05,雄: F= 124.87,
P〉 0.05, repeated measure ANOVA)｡このため､雌･雄個体ともに､栄養シュートの寿命
は栄養シュートの先端付近におけるRPPFDと有意な関係がなかった(P 〉 0.05, ANCOVA)｡
栄養シュートの展葉期間は1年生シュート上の位置間で有意に異なった(Table 4-2)｡
雌･雄個体の基部の栄養シュートおよび雄個体の中央部の栄養シュートは5 ･ 6月までに
ほとんど全ての葉を生産したのに対し､雌個体の先端部および中央部ならびに雄個体の先
端部の栄養シュートは7､ 8月にかけても新しい葉を生産し続けた(Fig. 4-7a)｡このため､
雌･雄個体ともに基部の栄養シュートにつく葉の数は5月中旬にほぼ最大となり､それ以
降葉の脱落により急激に減少したが､先端部の栄養シュートでは5月下旬から8月上旬ま
ではば一定数の葉を保持した(Fig. 4-7b)｡雌･雄個体ともに1年生シュートの先端部につ
く栄養シュートの方が基部のものに比べ葉の寿命が長く､葉の回転率も高かった(Table 4-2,
Fig. 4-8)｡雌個体の方がいずれの位置でも葉の回転率が高い傾向が見られるが有意な差で
はなかった｡
雌･雄個体ともに個葉の飽和光光合成速度は葉序と正の相関があり(P〈O.01)､葉序が
基部に近く葉齢の高い葉ほど飽和光光合成速度が低かった｡今回の測定では雄個体を2個
体のみしか用いていないため飽和光光合成速度の雌雄差を統計的に比較することができな
いが､雌･雄個体間の大きな違いは認められなかった(Fig. 4-9)｡
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′Table 4･l Summary ofmiⅩed ANOVA tables for the total nu中berand totaldry
weight of vegetative shoots in-each of teminal, middle and proxlmal positions of l-
yea…ld shoots, and dry weight of indiviudal veg?tative shoots atthe tlme of seed
maturing in femalesand males of Salix sachalinensIS.
Total number of
vegetative shoots
per position
Source of variance d.f.　F P
Total血y weight of
vegetative shoots
F P
血y weight of
individual
vegetative shoots
 P
Sex　　　　　　　　1　　50.15　<0.0001　　3.82　　0.0520　　25.34　く0.0001
hdividual【Sex1 8　　9.52　く0.0001　9.40　<0.0001　5.20　<0.0001
Shootposition　　2　　9.79　く0.0001　4.00　0.0196　　8.71　0.0002
SexXposition　　2　　0.21　0.8102　　0.59　　0.5530　　2.98　0.0529
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Fig. 4･1. Comparisons between females (F)and males (M) in the (a) number, (b)
individualshoot weight (dry. g),and (C) totalshoot weight (dry. g) of reproductive
shootsand vegetative shootsper 1-year-old shoot atthe time of nowenngand seed
maturing in Sdix sachalinensLs･
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Fig･ 412･ Comparisons between Females (F) and males (M) in the (a) number, (b)
individualshoot weight (dry, g),and (C) totalshoot weight (dry, g)(meanj=SE) of
vegetative shoots at three different positions of 1-year-old shoots atthe time of seed
maturing in Salix sachalinens由.
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Fig･ 4･3･ Totalweight of repr∝luctive shoots (dry, g) on 1-year-old shoot (mean±
SE) in the current year of shoot-removal(a)and the next year (b) in Salix
sachalinens由. Open barSand shaded bars represent control (C)and shoot-removal
treatment (R) , respecitively.
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Fig. 4･4. Seasonalchanges in the diameter (mean±SE) of 1-year-old shoots after
removalofthe current-year shoots in SalLr sachalinens由in 2000･ Sh∞t removalwas
conducted on 26 April 2CK)0･
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Flg･ 4･5･ Comparisons in (a) leaf nitrogen contents (%). (b) leaf area ratio (cm2 mg-1), (C)
Specific leaf area (cm2 mg-1),and (d) leaf weight ratio (mg mgll) between female (F)and
males (M) in Salik sachalinens由. Mean±SEand results (PIValues) of nested ANOVA
testing effects of sex on each dependent variableare glVen･ P < 0･05 indicates a slgnificant
effTect.
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Fig･ 4･6･ Comparisons between females (F)and males (M) in (a)the seasonal
changes inthe relative number of vegetative shoots survived from May to October.
and (b) life span of vegetative shoots (days) (mean±SE) atthe three different
positions of 1 -year-Old shoots in Salix sachalineTLSis.
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Fig･ 4･7･ Seasonalchanges in (a)the cumulative number of leaves emergedand (b)the
number of leaves attached on vegetative shoots atthree different positions of 1-yearl01d
shoot of femalesand males in Salik sachalineJぴLs.
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Fig. 4･8. Comparisons between females (F)and males (M) in (a) leaf life span
(days),and (b) leaf tumover rate (mean±SE) at the three di汀erent positions of l-
yearl01d shoots in Salix sachalinetwLs in 2000･
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Fig･ 4･9･ Relationships between leaf orderand photosynthetic rate (ymoICO2 m~2 S-
l) of leaves attached on proximaland terminalvegetative shoots of femalesand males
in Sdix sachalineTLSis.
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考察
オノエヤナギの雌個体は雄個体に比べ大きな繁殖コストを被ると考えられる｡これは､
雌個体の1年生シュートあたりの生殖シュート重量が開花期には雄個体とほぼ同様だった
が､種子成熟期までに雄個体の約2.5一倍の重量になったことから明らかである｡一方､開
花期･種子成熟期ともに雌個体は雄個体に比べ､栄養シュートへの投資配分が大きかった｡
この事実はこれまでの研究と同様の結果であり､開花期･種子成熟期における雌個体の光
合成生産能力の高さを意味し､繁殖コストの補償にも大きく寄与しているものと考えられ
る(I)elph 1990, Korpelainen 1992, GarcI,a 皮 Antor 1995, Gross 皮 Soule 1981)｡本研究
ではさらに,このような雌個体の光合成器官への投資配分の多きが､特に1年生シュート
の基部･中央部における栄養シュートの数の多さによることを明らかにした｡これら基部･
中央部の栄養シュートは､種子成熟期においても被陰されることなく､先端部の栄養シュ
｣トと同様な光環境にあることが明らかになった｡したがって雌個体では､その後脱落は
するものの基部の栄養シュートを雄個体より多く生産するので特に春先の短期間ではある
が一時的に葉量が増加し資源獲得量が増大し､繁殖コストの補償にも大きく寄与するもの
と考えられる｡
さらに本研究では､雌個体の栄養シュートを除去する実験を行い､雌個体がもつ多くの
栄養シュートが繁殖コストの低減に寄与していることを明らかにした｡ただし､栄養シュ
ートを切除した当年においては生殖シュートへの投資が減少しなかった｡これは､当年生
の栄養シュート･生殖シュートとも1年生シュートの貯蔵養分を用いて同時に成長するた
めだと考えられる｡ PJ'nus l･eSJ'nosaでも､当年のシュートの伸長に必要な資源の多くは1
年生シュートの貯蓄資源由来であり(Kozlowski a Winget 1964)､今回の結果を支持してい
る｡栄養シュートの切除は当年の繁殖投資を減少させなかったが1年生シュートの直径成
長を低下させ､さらには翌年の繁殖投資を減少させることが明らかになった｡これらの結
果は､オノエヤナギの雌個体は雄個体よりも多い基部の栄養シュートを用いて生産した資
源を当年は1年生シュートに貯蔵しそれを翌年の繁殖投資に振り向けているのではないか
ということが強く示唆される｡これらの結果はまた､雌個体のもつ栄養シュートは繁殖コ
ストの補償に大きく寄与していることを示している｡ただし､次年度の繁殖投資における
処理間の差は大きくはなかった｡ 1年生シュートは互いに完全に独立していないため､近
隣の1年生シュートからの資源の輸送が処理の効果を弱めているかも知れない
(Henriksson el aJ. 1999)｡今後､個体内(モジュール間)の資源輸送･繁殖投資のための
資源利用がどのようになされているかを知るためには､安定同位体トレーサーを用いて詳
細に調べる必要があると考えられる｡また､栄養シュートの除去による1年生シュートの
基部直径成長量の減少は雌個体の方が雄個体よりも有意ではないが大きかった｡これまで
の研究でも､摘葉の影響は雌個体が雄に比べ大きく､栄養成長の低下(Delpb 1990)や個体
死亡率の増加(Ågren 1987)をもたらすことが知られている｡このこともまた､雄個体に比
べ大きな雌個体の繁殖コストが多くの栄養シュートにより補われているを示している｡
個々の栄養シュートのRGR構成要素の比較において､雌個体は雄個体に比べ､ %N ･ LWR ･
LARとも高い値を示した｡このため当年生シュートレベルでのRGRは､ %NをNARに置き換
えればRGR = %N･LARと考えられるので雌個体の方が大きくなり､当年生シュート1本あ
たりの物質生産効率が雌個体で高いことが明らかになった｡雌個体は光合成器官へのバイ
オマスの配分だけでなく個葉の窒素濃度をも大きくすることで､当年生シュートあたりの
物質生産量を大きくしていると考えられる(Poorter 皮 Evan5 1998)｡特に､ %Nは飽和光光
合成速度と強い相関があることが知られており(Reich β‥ノ. 1991)､雌個体の葉は河畔の
強光条件下で高い光合成効率をもつと考えられる｡
雌･雄個体ともに､ 1成長期間内では1年生シュートの位置によって栄養シュートが受
ける光量に差がないにも関わらず,雌･雄個体ともに､基部の栄養シュートは成長期間初
期のほぼ1カ月間に葉の展開を終了させ､先端部の栄養シュートはより長い期間新薬を展
開させた｡これは､基部の栄養シュートがシュート間の相互被陰による受光量の減少によ
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′り落下したのではなく,シュートレベルの資源獲得効率の低下が基部の栄養シュートでよ
り早く生じたため脱落したことを示唆している｡なぜなら､オノエヤナギは､加齢による
葉の光合成速度の低下が著しく､基部のシュートでは光合成能力の低下した古い葉の割合
が多くなり､シュートレベルでの光合成生産能力が低下し相対的なシュートの維持コスト
の増大を招くことによって脱落を早めたものと考えられる｡一方､先端部の栄養シュート
は新葉の展開を継続させ成長期国にわたる光合成生産に寄与するとともに､生き残って次
年度以降の樹形構築を担うものと考えられる｡樹形構築のために先端部の栄養シュートを
残すことは､次年度以降必然的に光環境が悪化する基部の栄養シュートを残すよりも､最
適な受光体勢を形成する上で有利であろう｡
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′5.イヌコリヤナギにおける雌雄間の繁殖投資量の違いと繁殖コスト補償機構
1.はじめに
雌雄異株性植物では､雌は果実生産を行うため雄よりも繁殖コストが高いことが知られ
ており(Lloyd and Webb 1977; Gross Land Soule,1981; Armstrong and lrvine,1989)･雄･
雌個体はそれぞれの繁殖成功を高めるためにそれぞれの繁殖コストに応じた性特有の繁殖
戦略を持つことが多くの種で知られている｡そのため､雌は雄に比べ栄養成長量が少ない
ことや(Lloyd and Webb 1977; ling and Colley 1990; Krischik and Denno 1990; Ataroff
and Schwarzkopf 1992; Cipollini and Whigham 1994)､死亡率が高いこと(Waser 1984;
Lovet卜Doust and Lovet卜Doust 1988: Allen and Aれtos 1993)が報告されている｡とこ
ろが､雌の繁殖投資量が雄よりも多く､それゆえに繁殖コストもまた雄より雌のほうが大
きいと考えられるにも関わらず､雌の栄養成長量が雄に比べて必ずしも小さくない
(villson 1986; Sakai andSharik 1988)､あるいは雄より大きくなること(Grant andMittom
1979; Sakai and Burris 1985; Davidson and Remphrey 1990)もいくつかの種で報告され
ている｡これらの結果は､繁殖コストと栄養成長が必ずしもトレードオフの関係にないこ
とを示しており､様々な繁殖コスト補償機構が異なったモジュールレベルで作用している
結果であると考えられている｡たとえば､繁殖に雄より多くの資源を必要とする雌は､そ
れを補うために個葉の光合成速度そのものが高いこと(Dawson and Bliss 1989,1993;
Dawson and Ehleringer 1993; Gehring and Monson 1994)や､開花期に多くの資源を光合
成器官に投資することにより､果実成熟期に雄より多くの資源を得ていること(Gross and
soule 1981: Korpelainen 1992)､さらに､繁殖器官そのものが光合成を行っていること
(Bazzaz and Carlson 1979; Bazzaz et a1 1979; Jurik 1985; Reekie and Bazzaz 1987)
などが知られている｡また､これらの繁殖コスト補償機構は資源獲得能力への投資配分や
その機能を通じて低次のモジュールレベル(個葉･シュートレベル)で働くため､個体レ
ベルでは､繁殖コストの影響が見られない場合があることが報告されている(Obeso 1997)｡
これらのことは､繁殖コストを評価するにあたり､雌雄間の資源獲得能力の違い､および
個体内のモジュールレベルごとの違いを考慮する必要があることを示している｡
繁殖への資源投資量は個体のサイズによって変化することが多くの種で知られており
(Herrera 1991; Carr 1991)､それは個体の生涯繁殖成功に大きく反映する｡すなわち､
個体サイズが小さく繁殖のための資源量が十分でない期間には繁殖より栄養成長を優先さ
せ､個体サイズが大きくなるに従って繁殖投資量を増加させることが生涯を通しての繁殖
成功を高めると考えられている(Silvertown and Dodd 1999)｡さらに,雌雄異株性植物に
おいては､雌は雄より多くの資源を繁殖に必要とするので繁殖開始サイズが雄よりも大き
いことが知られている(ClarkandClark 1987; Armstrongand lrvine 1989; AllenandAntos
1993)｡これらのことは､繁殖コストの評価には個体サイズにともなう繁殖投資量の変化も
考慮する必要があることを示している｡
そこで本研究は､河畔に生育する雌雄異株性樹木のイヌコリヤナギ(SalL'x J'nlegra)
を対象として､雄･雌それぞれについて繁殖投資量を個体レベルで評価し､個体内のいく
つかのモジュールレベルで栄養成長量および資源獲得能力の違いすなわちコスト補償機構
の存在を調べ､以下の疑問に答えることを試みた｡ (1)雌雄間で繁殖開始サイズは異なる
のか? (2)雌雄間で繁殖投資量に違いはあるか? (3)雌雄間に繁殖投資量の違いがあ
るとすればそれは個体の成長にともなって変化するのか? (4)繁殖コストが引き起こす
栄養成長の減少はみられるのか､またそれは雌雄間で異なるのか? (5)繁殖コストを補
償する機構は存在するのか?
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′2.材料と方法
種特性
イヌコリヤナギ(Salix J'nlegTa)は温帯に普通にみられる雌雄異株性の落葉低木である｡
樹高は最大で約6mになる｡花は雄･雌ともに虫楳の尾状花序で主に1年生枝上につける｡
雄･雌ともに5月の上旬に開花し､その約2週間後に雌は成熟種子を風によって散布する｡
また､それぞれの花序の基部には数枚の本葉が展開するが､花序と一緒に落下する｡栄養
シュートは開花とほぼ同時に主に1年生枝から出現する｡個葉は栄養シュートの伸長とと
もに展開し､順次開葉･順次落葉型(Rikuzawa, 1983, 1984)を示す｡
調査地
調査は宮城県を流れる江合川支流軍沢の河畔林(北緯380 20′ ､東経1400 45′ ､標高
約400m)で行った｡調査地は､渓谷から扇状地に移行する境界付近の氾濫原に設定した｡
調査地の平均流路幅は約6mで河床･氾濫原に疎･砂磯が堆積していた｡調査区とした氾濫
原や面積は右岸が10660m2 (長さ347m､幅17-53m)､左岸が616bm2 (長さ320m､幅12-
37m)であり､左岸で非破壊的な調査を行った｡調査地の雪解けは4月の下旬だが､その後
も約1ケ月間は雪解け水の影響で調査地内には小川が形成されていた｡調査地はイヌコリ
ヤナギとオノエヤナギが最も優占しており､他にタチヤナギ､カワヤナギ､ネコヤナギ､
ユピソヤナギなどの河畔性ヤナギ属の樹木が生育していた｡調査は2000年の4月から11
月および2001年の5月に行った｡
調査方法
(1)繁殖開始サイズ
雄･雌それぞれの繁殖開始サイズを推定するため､調査地の左岸に生育しているイヌコ
リヤナギについて地上から約30cmの位置の幹直径と幹長を測定した｡また､開花個体につ
いては性を記録した｡
(2)繁殖投資量(繁殖努力)
雄･雌それぞれの繁殖器官重量を測定するため､開花期の5月18日に雄･雌各8個体､
また果実成熟期の5月29日に雌8個体をランダムに選び､各個体から2年生枝を3本ずつ
ランダムに採集した｡それら2年生枝につく1年生枝上の花序を70℃で3日以上乾燥させ
た後､それらの乾燥重量を測定した｡雌雄間の繁殖努力の違いおよびその個体サイズに伴
う変化を調べるため､雄19個体､雌20個体をランダムに選び､個体あたりの全花序数と
全栄養シュート数を調べた｡さらに､各個体の樹高および地上から約30cmの位置の幹直径
を測定した｡繁殖努力は当年生枝(花序および栄養シュート)総数に占める花序数の割合
とした｡
(3)繁殖コストが栄養成長に与える影響
1年生枝上における雌雄間の繁殖努力の違いが1年生枝における栄養成長に与える影響
を推定するために､ランダムに選んだ雄･雌各6個体から､被陰を受けていない1年生枝
を7本ずつ選び､ 4月28日に繁殖努力(1年生枝上の当年生枝数に占める花序数の割合)
を調べ､落葉後の11月29日に各1年生枝から出現した当年生枝の成長量(基部直径と長
さ)を測定した｡さらに個体全体の雌雄間の繁殖努力の違いがその栄養成長に与える影響
を推定するために､個体サイズの異なる雄･雌各21個体から成長錘を用いて地上から幹長
30cmの位置よりコアを抜き出し過去3年間の成長率(栄養成長)を推定した｡また､サン
プリングは川岸から1m以内に生育している個体から行いサンプリング個体の生育環境が異
ならないように考慮した｡実体顕微鏡を用いて､最近3年間の年輪幅を0.01mm単位で測定
した｡個体レベルの成長率は(最近3年間の幹半径成長量) / (3年前の幹半径)として求
めた｡
(4)資源獲得器官における生理･形態的特徴の雌雄間の違い
当年生枝レベルにおける雌雄間の資源獲得効率を比較するため､実生の成長解析になら
い当年生栄養シュートの相対成長率(RGR)の各要素を調べた｡ RGR-純同化率(NAR) ･比
菓面積(SLA) ･葉重量比(LWR)である｡ NARは個葉の光合成速度とほぼ等しいとみなせる
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ので･ 9月29日に雄･雌各1個体から当年生枝の先端葉で完全に展葉した葉を1枚ずつ選
び､光量0-2000〟mol/m2･Sの範囲で10点の光合成速度を測定し､それぞれの光一光合成
曲線を作成した｡さらに光一光合成曲線から雄･雌ともに光合成速度が飽和に達する光量
子密度1500〝molの光合成速度を測定し､雌雄間で比較した｡イヌコリヤナギは順次開葉
型の種であり､当年生シュートの先端部と基部の個葉では葉齢が異なるため､先端と基部
の個葉では光合成速度が異なることか考えられる(Dawson and Bliss,1993)｡そこで雄.
雌各3個体から当年生枝1本ずつを選び､各々から先端･中間･基部の葉を1枚ずつ選ん
で飽和光合成速度を測定した｡光合成の測定には､ Lト6400 (LICAR)を使用した｡
SLAは飽和光合成速度を測定した葉について､それぞれの葉面積と乾燥重量を測定して
計算した｡ L冊は飽和光合成速度を測定した当年生枝の乾燥重量と当年生枝上のすべての葉
乾重を測定して計算した｡
さらに､花序の基部で展開している下葉の面積･乾燥重量を雌雄間で比較した｡下葉は
･繁殖器官に最も近い光合成器官であるため､下葉での光合成は花序の成長､成熟に大きな
役割を果していると考えられる｡下葉については､開花期である5月に雄･雌各5個体か
ら花序5個ずつを採集し､それぞれの花序につく下葉の枚数､菓面積､乾燥重量を測定し
た｡個葉および下葉の葉面積は､デジタル画像から画像解析ソフト(NIH Image 1.62 for
Macintosh)により実測した｡
( 5 )資源獲得器官への資源配分の雌雄差とその季節変化
開花期における1年生枝上の繁殖器官(花序)と光合成器官(栄養シュート)への資源
配分の雌雄差を調べるために､開花期の繁殖投資量を調べるためにサンプリングした雄･
雌各24本の2年生枝につく1年生枝上の花序と栄養シュートを70℃で3日以上乾燥させた
後それらの乾燥重量を測定した｡
さらに､イヌコリヤナギでは当年生枝が成長期間内に半数以上脱落することが知られて
いる(Seiva et al. unpublished data)｡そこで､資源配分の季節的変化を調べた｡また､
個体サイズに依存して繁殖投資量が変化することを考慮して調査木を幹直径5cm未満の小
個体と幹直径5cm以上の大個体に分け､それぞれから雄･雌各3個体をランダムに選び､
各個体内で被陰をうけてなく少なくとも1個以上の花序をつけている1年生枝7本を手の
届く範囲でランダムに選んだ｡それらの1年生枝上の当年生枝に先端から番号づけ､当年
生枝(花序･栄養シュート)の着脱を最初の2ケ月は半月ごとに調査し､その後はほぼ1
ケ月ごとに調査した｡調査は4月28日から11月29日まで10回行った｡
(6)統計解析
開花個体における各サイズクラスの性比の違いを明らかにするために､ X 2testを用いて
検定した｡繁殖投資量の雌雄差を明らかにするために､花序1個あたりの乾燥重量の性に
よる差をone-way ANOVAを用いて検定した｡ただし､果実成熟期の雌花序と開花期の雄花
序の乾燥重量においては等分散性が認められなかったため､性による差をKruskal-Wallis
Testを用いて検定した｡また､個体レベルの繁殖努力(個体あたりの当年生枝総数に占め
る花序総数の割合(%))はarcsin変換した後､それぞれを従属変数とし､さらに個体サ
イズを共変数に加えてANCOVAを用いて検定した｡繁殖コストが成長に与える影響を明らか
にするために､個体の成長率をln変換した後､個体サイズを共変数としてANCOVAにより
雌雄差を検定した｡飽和光合成速度の性と葉の位置による違いを明らかにするため､先端
部･中間部･基部の葉のそれぞれの飽和光合成速度を従属変数としてtwo-way ANOVAによ
り検定した｡下葉の葉数･葉面積･乾燥重量はone-way ANOVAにより雌雄差を検定した｡
SLAとLWRは等分散性が認められなかったためKruska卜Wallis Testを用いて雌雄差を検定
した｡全ての統計分析にはJMP for Windows vcr.3.2 (SAS ∫nstitute Inc.)を用いた｡
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′3.結果
(1)繁殖開始サイズ
未開花個体は幹直径1-2cmクラスで65%を占めるが､幹直径2cm以上では15%以下で
あり､幹直径5cm以上の個体はすべて開花していた(Fig. 5-1)｡開花個体の性比は雄93
個体､雌178個体で雄:雌-1そ2と雌に偏っていた｡また､性比はサイズクラス間で有
意な違いはなく(P-0.712, X2test, Fig. 5-I)､どのサイズクラスにおいても雌が雄の約
2倍であった｡これは､繁殖開始サイズは雌雄間で差がないことを示している｡
(2)繁殖投資量(繁殖努力)
1花序あたりの乾燥重量は､開花期には雄花序が雌花序の約1. 5倍で有意に重かった(F
-29.9, P〈O.0001, one-Nay ANOVA, Fig. 5-2)｡しかし､開花期の雄花序と果実成熟期の雌
花序､つまり雄･雌それぞれにおいて花序への資源投資が終了した時点で比較すると､雌
花序が有意に重く雄花序の約1.8倍の値を示した(Z-15.2, P〈O.0001, Kruska卜Wallis
Test, Fig. 5-2)｡個体レベルにおける繁殖努力の雌雄間差はみられなかった(F-0.4,
p=0.534, ANCOVA, Fig. 5-3)｡しかし､いずれの性においても幹直径の大きな個体ほど繁
殖努力が高くなる傾向がみられた(F-87.9, P〈O.0001, ANCOVA, Fig. 513)｡
(3)繁殖コストが栄養成長に与える影響
1年生枝における繁殖努力と当年生枝の栄養成長量との間には雄･雌どちらにおいても
一定の傾向は見られなかった(Fig. 5-4A)｡個体の成長量は個体の年齢が高くなるにつれ
て､つまり繁殖投資量が大きくなるに従い減少する傾向が雄･雌ともに見られた(F-50.3,
pく0.0001, ANCOVA, Fig. 514B)が､雌雄間での有意な違いはみられなかった(F-0.0002,
P-0. 990, ANCOVA).
(4 )資源獲得券官における生理･形態的特徴の雌雄間の違い
Fig. 5-5Aに雄･雌それぞれの当年生枝先端部の個葉の光合成曲線を示した｡光量子密
度が約200〟mol/m2･S以下の弱光下では雌雄間の光合成速度に違いはみられないが､約200
〝mol/m2･S以上の強光下では雌のほうが雄に比べて高い傾向が見られた(Fig. 5-5A)｡飽
和光合成速度は当年生枝上のいずれの若葉位置でも雌が雄に比べて高く､また基部より先
端部の葉齢が若い葉ほど飽和光合成速度が高くなる傾向が雄･雌ともに見られた(Fig. 5-5B､
Table 5-1)｡開花期の下葉は1花序あたりの数､乾燥重量および葉面積のいずれも雌が雄
より有意に高かったくTable 512)｡個葉のSLAおよび当年生シュートにおけるLVRはいず
れも雌雄間で有意な違いは見られなかった(Z-0.4, P-0.663, Kruskal-Wallis Test)｡
( 5 )資源獲得器官への資源配分の雌雄差とその季節変化
開花期における1年生枝上の花序および栄養シュートへの資源投資量は雌雄間で有意
に異なっていた｡開花期の花序の乾燥重量は雄の方が雌に比べ有意に重く(F-4. 9, P-0. 032,
one-way ANOYA)､逆に栄養シュートの乾燥重量は雌のほうが有意に重かった(F-17.7,
P-0. 0001, one-way ANOVA).
雌花序は雄花序より約2週間長くついており､雄より雌の繁殖期間が長いことが示され
たが､大･小個体ともに栄養シュート数は成長期間を通して雌が多い傾向が見られ､特に
大個体で雌雄差が大きい傾向が見られた(Fig. 5-6A,5-6B)｡しかし､大･小個体ともに栄
養シュートは雄･雌ともに9月ころから落下し始め､特に雌の方が多く落下し成長期の終
わりには栄養シュート数は雄･雌ともに同数となり大個体で約2本､小個体で約5本であ
?た(Fig. 5-6A,516B).
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4.考察
本研究はイヌコリヤナギにおいて,繁殖投資量が雄より雌で大きいにも関わらず､繁殖
サイズを過ぎた大個体においても成長量が雌雄間で違わないことを明らかにした｡さらに
このような雌雄間での栄養成長に違いのないことの理由は主に雌における形態的･生理的
ないくつかの繁殖コスト補償機構によ竜ものであることが強く示唆され､また､これらの
事実は個体サイズを考慮し､さらに各モジュールに分けて分析することによってはじめて
明らかになったと言える｡
イヌコリヤナギでは､個体レベルの繁殖努力(全当年生枝あたりの全花序数)では雌雄
間には違いは見られなかったが､個々の当年生枝上の繁殖器官重量は雌の方が雄に比べ大
きかった｡これは､個体レベルの繁殖投資量は雌の方が大きいことを示している｡しかし､
1年生枝レベル､個体レベルのいずれにおいても､成長量は雄より小さいという傾向は見
られず､特に繁殖投資量の大きい大サイズ個体においても雌の成長量が雄に比べ小さいと
いう傾向は見られなかった｡また､いくつかの研究では雌は高い繁殖コストを負うため､
雄に比べ繁殖開始サイズが大きいことが報告されている(Clark and Clark 1987:
Armstorong and lrvine 1989; Allen and Antos 1993)｡イヌコリヤナギでは､繁殖開始サ
イズは雌雄間で違わず雌の高い繁殖コストがその繁殖開始サイズに影響しているとはいえ
ない｡これらのことは､雌において高い繁殖コストを補償する実質的な機構が作用してい
ることを示唆している｡
イヌコリヤナギでは雄･雌いずれも菓齢の高い基部の葉ほど飽和光合成速度は低くなる
傾向がみられた｡先駆性植物であるイヌコリヤナギは､飽和光合成速度の低い基部の古い
葉を次々に落葉させ､飽和光合成速度の高い若い葉を順次開葉させることで､高い光合成
速度を長い間維持しているものと考えられる(Koike,1987; Kikuzawa,1991)｡また､本研
究では各個葉の葉齢が異なることを考慮して､当年生枝上の先端･中間･基部のそれぞれ
の葉を用いて雌雄間の飽和光合成速度を比較したが､いずれの着用位置においても雌の方
が雄より高いことが明らかになった｡さらに､個葉のSLAおよび当年生栄養シュートのLWR
には雌雄間で差異が見られなかったことから､雌は雄より高い繁殖コストを個菓レベルの
資源獲得能力の高さで補償しているものと考えられる｡当年生栄養シュートそのものは秋
に多く落下させるものの成長期間を通して雌が多く､特に大個体で雌雄差が大きかった｡
秋に落下する当年生栄養シュートは1年生シュートの基部のものが多く､先端部のよく伸
張したシュートによって被陰され炭素収支が悪化したものが落下したと考えられる｡また､
これらはたとえ維持されたとしても翌年すぐに被圧されてしまうので翌年以降の最適な受
光体制を形成できないことも理由の一つであると考えられる｡このような雌雄間の投資配
分の違いは､果実成熟期における雌の繁殖への大きな資源投資を補償するだけでなく個体
の当年の栄養成長または翌年の繁殖にも有利に働くものと考えられる｡また､ 1年生枝レベ
ルにおいて開花期に雌は花序より栄養シュートに多くの資源を投資することにより､雄よ
りも大きな栄養シュートを持つことがわかった｡同様の結果はこれまでもいくつかの種で
知られており､開花期に雌は繁殖器官に対する光合成器官への投資配分を雄より多くする
ことにより果実成熟期の資源獲得効率を高めていると考えられる(Gross and Soule, 1981:
Korpelainen, 1992).
下葉は繁殖器官である花序にもっとも近い光合成器官であり､雄では開花期が過ぎると､
また雌では種子散布直後に花序とともに下葉を脱落させる｡このように花序の成長や成熟
に大きく関わると考えられる下葉の1花序あたりの数･葉面積が雄より雌で大きいことは､
雌花序の成長および種子の成熟のための資源を得るために有利に働くと考えられる｡しか
し､ 1花序あたりの下葉乾燥重量も雌が重く､雌は下葉を作るために雄より多くの資源を投
資している｡至近的には下葉を作るためのコストが雌のほうが大きいと考えられるが､花
序および種子が成熟する期間は雌花序の方が雄花序より約1.5倍長く､光合成できる期間
も雌のほうが長い｡したがって､下葉での光合成期間を考えると､究極的には雌花序が大
きな下葉を持つことは高い繁殖コストを補償するために有利であると考えられる｡
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′また今回､資源配分の季節的変化を調べた大個体の1年生枝における繁殖努力(当年生
枝総数に占める花序数の割合)は雌よりも雄の方が大きく､これは個体レベルの繁殖努力
が雄･雌で同じという結果と異なった｡イヌコリヤナギの花は虫媒花であるため､雄･雌
ともに被陰を受けていない1年生枝に集中して花序をつけたほうが花粉媒介者への誇示効
果を高めることができると考えられる｡しかし､雌は種子生産のための資源制約が大きい
ため被陰を受けていない1年生枝のみに雄と同様に花序を集中してつけることができない
ため雄の繁殖投資皇だけが見かけ上増加したものと考えられる｡このような被陰を受けて
いない1年生枝のみをサンプリングしたため､今回の結果に違いが生じたと考えられる｡
本研究により､イヌコリヤナギにおいていくつかのコスト補償機構を持つことが示され
た｡しかし､イヌコリヤナギではサイズ依存的に繁殖コストが増加するものの､本研究で
はコスト補償機構についてはすべてのサイズクラスにおいては調べていない｡今後､個葉
の光合成速度, SLA､ LWRおよび資源獲得器官への資源配分について個体サイズにともなラ
変化も調べる必要があると考えられる｡
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6.オニグルミ自然林での3年間にわたる開花特性
1.はじめに
雌雄異熱性は､個体内で雌器官(柱頭)の受容時期と雄器官(蘇)の開所時期が異なる
現象である(Stout, 1928)｡雌雄異熟には､まず雌器官が受容状態となりその後に雄器官
が成熟する雌性先熟(protogyny)と､最初に雄器官が成熟しその後に雌器官が受容状態
となる雄性先熟(protandry)の2つの開花様式が存在する｡雌雄異熟を開花様式として
持つ多くの種では､雌性先熟･雄性先熟のどちらになるかが種のレベルで決定しているが､
いくつかの種では､同一個体群内に雌性先熟と雄性先熟の2つのタイプが存在し
"heterodichogany"や"reciprocal dichogamy"と呼ばれている｡このような開花システム
はJugIans regJ'aやJugJans hI'ndsI'I'(Kmuth, 1906: Gleeson, 1982)､ CoryJus aveJJana
(MBller, 1875)､ Acersaccharum (Gabriel, 1968)､ AcerjaponJ'cum (.浅井, 2000)､ GrayI'a
bran4号geJ'(Pendleton et a1., 1988)､ mymelaea hJ'rsula (DomJnee et a1., 1990)で報
告されている｡これらの種では雌性先熟タイプの雌花の開花時期と雄性先熟タイプの雄花
の開花時期とが､逆に雌性先熟タイプの雄花の開花時期と雄性先熟タイプの雌花の開花時
期とがそれぞれ同調しているため､両タイプの間で相互に交配が生じている可能性が示さ
れている(Gleeson, 1982; Pendletonet a1., 1988: Dommee et a1., 1990:浅井, 2000)｡
つまりheterodichogamyは異熱性を持つことにより自殖を回避するだけでなく､相補的に
開花することにより効率的に他殖を行っていると考えられる｡
個体群内に雄と雌という2つの開花タイプを持つ雌雄異株性植物では､雌雄間での個体
サイズの違いや個体数の偏り(Opler and Baya, 1978)が報告されている｡クルミ属の1
種であるJuglans hJ'nds)I)'において個体数の比率や開花特性についての報告があるが
(Gleeson, 1982)､その主な観察は植栽された同齢林分を対象としたものであり､自然林
での研究は限られている現状にある｡また､ heterodichogamyの種において雌雄のどちら
が先に成熟するかという雌雄異熟のタイプが､同一個体であっても成長にともない経年的
に変化することがハウチワカエデ(浅井, 2000)やCarya属2種の自然個体群で報告され
ている(Mccarthy et a1., 1990)｡したがって､開花フェノロジーや開花タイプの比率､
同一個体における開花タイプの年度変化といった開花特性を明らかにするためには､齢構
造やサイズ構造が多様な自然個体群を用いて数年にわたり調査することが重要である｡
そこで､本研究では日本に広く分布するオニグルミJugJans aJ'Janth)'IolJ'aの開花特性
を明らかにすることを目的とし､自然個体群を対象とした開花フェノロジーおよび個体群
構造の調査を行った｡調査は宮城県鳴子町鬼首の牧草地を流れる小川沿いに発達した自然
林と､北海道浜益村濃昼の人為擾乱の形跡がほとんど無い自然林の2つのサイトで行った｡
鬼首サイトでは3年間にわたる開花フェノロジー調査のほか､さらに幹のサイズ構造につ
いても調査を行った｡
本研究では以下の項目を明らかにした｡環境や個体の資源量が不均一なオニグルミ自然
個体群を対象とし､ 1) heterodichogamyで予測されてきたタイプ間交配を可能にする開花
フェノロジーがみられるのか｡ 2)開花タイプは個体サイズといった樹木内の資源量に依
存するのか､また光量などの環境資源量の減少に影響されるのか｡ 3)個体の開花タイプ
は年次変化するのか｡
2.材料と方法
(1)調査種
オニグルミ(JugJans aJ'JanlhI'Iol)'a Carr.)は北海道から九州まで,温帯･暖帯に分
布するクルミ科の落葉高木で河川沿いや湿った土地に生育する(北村他, 1979)､同一個
体内に雌花と雄花をつける雌雄異花同株植物で､花粉の送粉様式は風蝶である｡雌花序は
穂状花序で前年枝に頂生する｡雌花は2つの花柱を持ち､開花時に赤色を呈する(Fig. 6-i)｡
雄花序は前年枝に側生し､開花期には花序は下垂し多数の雄花が下向きに聞出する｡また
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′北米のクルミ属数種では自家和合性であると報告されている(Funk, 1970)｡
(2)調査地
調査は2つのサイトで行った｡ lつは宮城県鳴子町鬼首(38｡47,N, 140｡38,E:海抜
350-380m)で1999-2001年の3年間にわたり､もう1つは北海道浜益村濃昼(43｡29,N,
141025'E;海抜60-loom)で2000年に行った(Fig. 6-2a)｡
鬼首では鳴子町町営牧場内を流れる2本の小川に沿って自然に成立したオニグルミ個体
群で調査を行った(Figs･ 612b, 6-2C)｡それぞれ小川沿いに350mX250m (Fig. 6-2b)
および500m×300m (Figs. 6-2C)の調査区を設置し､全ての調査をこの2つの調査区で
行った｡両者は960m離れている｡河畔にはオニグルミが優占するほか､林冠層にコナラ､
サワグルミ､イタヤカエデ､キハダなどが､下層にはタニウツギやニワトコなどがみられ
た｡年平均気温は10･0℃､年降水量は1633mmである｡調査区内の谷になっている場所で
は雪解けが遅く､雪圧により斜上している幹が多く存在していた｡調査区内のオニグルミ
には萌芽個体がみられたため､地際で1つになっているものは全て1つの個体と判断した｡
北海道濃昼の濃昼川の河畔に生育する個体群においては､ 2000年に開花フェノロジーの‥調査を行った｡浪昼川は主流路長6km､流域面積が13km2の河川である｡周辺植生は渓畔は
ハルニレ､ヤチダモ､イタヤカエデ､オニグルミなどの落葉広葉樹が優占し､斜面にはト
ドマツを主体とする人工林がパッチ状に分布する｡下層には高密度でチマキザサが繁茂し
ている｡年平均気温は7℃､年降水量は1089皿である｡オニグルミが特に優占する林分に
300mXIOOmの調査区を設置し､調査区内に生育する178個体について調査を行った｡調査
区周辺には20-40年以上前に用いられた搬出道がみられる他には人為捜乱の形跡はなかっ
た｡
(3)開花フェノロジーの調査
オニグルミの個体内の雌雄異熟の程度､すなわち雌花と雄花の開花時期の重複の程度を
調べるため･鬼首サイトに生育するオニグルミ個体を対象とし個体内における花序ごとの
雌花と雄花の開花時期を調べた｡ 1999 ･ 2000年には開花した個体からランダムに選んだそ
れぞれ9 ･ 19個体について､ 1個体あたり雌花序をそれぞれ2-7花序､雄花序のついた1
年生枝2-9枝をマーキングしその開花時期を調査した｡雌花の開花期間は､花柱が赤く外
反し花粉の受容能力があると考えられる時点(Figs. 6-la, 6-1d)から､花柱が黒褐色と
なり花粉の受容能力を無くしたと考えられる時点(Fig. lb)までとした｡雄花序は開新
し花粉が飛散し始めた時点(Figs. 6-lb, 6-lc)から､花序がしおれた時点(Fig. 6-1d)
までとした｡調査は最初の開花個体が観察された日から行い､ 1999年は5月9日-6月21
日の期間に3-7日に1度の頻度で計13回､ 2000年は5月16日-6月18日の期間に2-5日
に1度の頻度で計16回行った｡
次に鬼首では1999年-2001年に､浪昼では2000年にオニグルミ個体群における雌雄異
熟の程度､すなわち雌雄がタイプ間で相補的に機能しているかを調べるため､各個体ごと
の雌花と雄花の開花時期を調べた｡ 1999年の調査は5月9日､ 11日､ 19日､ 28日､ 6月
21日の計6回行った｡ 2000年には鬼首では5月22日-6月20日の間2-4日に1度の頻度
で計15回･浪昼川では5月29日-6月26日の間4日に1度の頻度で計8回の調査を行っ
た｡ 2001年には鬼首で5月14日-6月28日の期間に3日に1度の頻度で計16回の調査を
行った｡ 3年間のうち最低1年でも開花している花序が確認された幹を開花幹とした｡花
芽が確認されていながら調査日と次の調査日との間に開花が終了した場合には､便宜的に
開花後最初の調査日に開花したものとして扱った｡これらの調査から､各サイト年度間
の開花タイプの頻度を比較した｡
同一幹の開花タイプの年次変化については鬼首サイトの1999年から2001年にかけての
調査データに基づき検討した｡開花タイプは以下に挙げる5タイプに分けた｡ ①雌性先熟
タイプ:個体内において雌花が先だって開花し､その後に雄花が開紡した幹､ ②雄性先熟
タイプ:雌性先熟タイプの逆で雄花が開所し､その後に雌花の柱頭が受容状態になった幹､
③異熟があいまいなタイプ:雌花と雄花の開花時期の重複期間が長く雌雄異熟を確認出来
なかった幹､ ④雌タイプ:雌花のみ咲かせた幹､ ⑤雄タイプ:雄花のみ咲かせた幹｡
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Fig･ ill Male (m) and female (i)flowering sequence of protogynous and
protandrous plants of Juglans ailanthlfolia･ (a) Protogynousflowering; pistillate
phase･仲) Protogymousflowering; staminate phase･ (C) Protandrousflowering;
staminate phase･ (d) Protandrousflowering; pistillate phase.
Scale bar ≡ 5cm.
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また､同一個体が複数の萌芽幹を持ち､幹によって開花タイプが異なる場合は､個体内
の最大胸高断面積を示す幹の開花タイプをその個体のタイプとし記録した｡その他､鬼首
では1999年に23幹､ 2000年に4幹､濃昼では5幹が雌雄の開花の順序が確認できず､開
花タイプを特定できなかった｡このような個体は本研究では解析から除いた｡
(4)個体サイズ
鬼首サイトでのオニグルミ個体群のサイズ構造を明らかにするため､ 2000年に･鬼首サ
イトの全ての幹について地際から1.3mの部位の直径を計測し､胸高断面積を計算した｡
また､開花タイプが幹のサイズに依存するかどうかを明らかにするため､開花タイプ間で
胸高断面積の比較を行った｡比較は胸高断面積を自然対数変換した後､一元配置分散分析
(ANOVA)によって行い､分散分析で有意差がみられた場合は､さらにTukey-Kramer test
を用いてどのタイプ間で差があるのかを検定した｡これらの統計処理にはJ肝(SAS
Inst叫te lnc･, 1995)を用いた｡
また斜上している個体は雪によるストレスや､樹高が低いため受光量が少ないことが考
えられる｡そこで､幹の状態によって開花タイプが異なるかを明らかにするため､幹の斜
度を調べた｡斜度が60度以下の幹を斜状幹とし､カイ二乗検定(X2-test)を用いて斜状
幹の頻度を開花タイプ間で比較した｡同一個体においても開花タイプの異なる萌芽幹が観
察されたことから､これらの比較は幹を単位として行った｡
3.結果
(1)個体内での開花フェノロジー
個体内での雌雄の開花時期をみると1999年では9個体中8個体(88･9%)で､ 2000年
では19個体中16個体(84.2%)で雌雄の開花期間が完全に分離していた(Fig･ 6-3)｡
また､雌雄の開花期間の重複はわずかな個体(1999年, No.6; 2000年, No･ 10, 12, 20)
でみられたが､いずれも重複の程度はわずかで､雌花序の開花時期が雄花序の開花期間に
29 3日ずれ込んだ程度のものであった｡これらの事実は､個体内での雌雄異熟がほぼ全て
の個体でみられたことを示している｡
(2)開花タイプの個体数比
鬼首では1999･2000･2001年にそれぞれ121個体(138幹)､ 142個体(168幹)､ 163
個体(188幹)が開花し､開花個体数は年ともに増加した｡ 3年間ともに雌性先熟･雄性
先熟の他,雌･雄の4つのタイプがみられ､･さらに1999年には個体内の雌雄の開花が重
複する異熟があいまいなタイプがわずかにみられた(Table 6-1)｡濃昼では開花が観察さ
れた155個体では雄タイプを除く4タイプが存在し､さらに｢雌花-雄花-雌花｣の順序
で開花した個体が2個体みられた｡いずれの年度､いずれのサイトにおいても雌性先熟タ
イプの割合が最も多く､ついで雄性先熟タイプが多かった｡これら2つのタイプが鬼首で
は全個体数の61.2% (1999年)､ 85.2% (2000年)､ 80.4% (2001年)を､濃昼では95%
(2000年)を占めていた｡雌性先熟と雄性先熟の開花個体数の比は1999年の鬼首で40 :
34､浪昼で77:70であり1:1から有意な偏りはみられなかった(X2-test, p=0･56,声0･27)
が､ 2000年の鬼首では73:48､ 2001年には80:51で､ 1: 1で期待されるよりも雌性先
熟タイプが多く存在していた(X2-test, p(0.05)｡
(3)個体群の開花フエノロジー
鬼首では開花開始時期は年度間でばらつき､ 5月の上旬一下旬で､終了時期は6月下旬で
あった｡一方､濃昼では開花開始日は特定できなかったが､6月26日には開花が終了した｡
いずれの調査地･調査年においても雌性先熟･雄性先熟それぞれの雌花と雄花の開花幹
数のピークは異なる時期でみられた(Figs. 6-4a, 6-4b, 6-4C, 6-4d)｡すなわち､各サ
イトで雌性先熟の雌花と雄性先熟の雄花､雄性先熟の雄花と雄性先熟の雌花の開花幹数の
ピークは同調しており､相補的に開花している傾向がみられた｡また､いずれの年度､い
ずれの調査地においてもタイプ内での雌雄の開花時期が重複した幹は､雄性先熟に比べ雌
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Fig･ 6･3　Differences in the duration of female- (shaded) and male-inflorescence
(hatched) for 19 individuals (A-S) ofJuglans ailanthlfolia in Onikoube in 2000･
Single horizontalbar indicates a inflorescence.
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′性先熟の方が多い傾向を示した｡おおむねオニグルミの開花個体は川に沿って線状に分布
していたが､特に谷沿いの低地に生育する幹は遅い雪解けの影響を受け開花が遅れる傾向
がみられ､積雪量の多かった2001年の鬼首においてその傾向は顕著であり､雌性先熟･
雄性先熟･雌タイプで6月中旬以降に低いピークとして開花個体数に表れた(Figs. 6-4C)｡
一方雄タイプ･異熟が不完全なタイプはいずれの年度･サイトにおいても幹数が少ないた
め､開花時期に一定の傾向はみられなかった｡
(4) 3年間での開花タイプの変化
鬼首で調査した3年間全ての年に開花した幹は125幹であった｡ 2年間だけ開花したも
のは42幹､ 1年間だけは28幹であった｡この中で開花後死亡もしくは消失した幹は5幹
で､その内訳は雌タイプ2幹､雄タイプ2幹､雌性先熟タイプ1幹であった｡
3年間で様々な開花タイプの変化がみられたが､雌性先熟から雄性先熟､雄性先熟から
雌性先熟といった変化は観察されなかった｡変化した幹の多くは雌や雄といった単性タイ
プから雌性先熟もしくは雄性先熟といった両性タイプへの変化で38幹でみられた(Table'6-2)｡逆に両性から単性へ変化した幹はわずか3幹で､これらの幹では雪圧による幹折れ
が観療~された｡この他､雌から雄,雄から雌といった単性タイプないでの変化が9幹で観
察された｡雌性先熟のまま､もしくは雄性先熟のままと両性幹のまま複数年変化しなかっ
た幹が105幹と最も多く存在した｡また､2000年､2001年に単性タイプを示した幹の79.2%､
54. 3%が前年度の未開花幹であった｡
(5)個体サイズ
2000年の鬼首個体群では幹長1.3m以上のオニグルミが296幹存在し､胸高断面積の階
頻度分布は小さなサイズの幹が多い逆J字型を示した(Fig. 6-5)｡開花タイプが不明な
個体も含めると､幹長1.3m以上の幹の57.3%を占める172幹が開花した｡胸高断面積が
100cm2以下の幹では35%しか開花しなかったが､ 100cm2以上では98%が開花し､開花にサ
イズ依存性がみられた｡最小開花幹のサイズは雌タイプの3. 14cm2であった｡
平均胸高断面積を開花タイプ間で比較すると､未開花幹が15.8cm2､単性タイプ幹が
33.6cm2で両性タイプ幹の　256.9cm2に比べ有意に小さい値を示した(one-way ANOVA
followed Tukey-Kramer test, 1(0.05; Fig. 6-6)｡また､両性タイプである雌性先熟
(269. 8cm2)と雄性先熟(238. 0cm2)の間では有意な差はみられなかった(one-wayANOVA,
P)0.05; Fig. 6-6).
同個体内に異なる開花タイプ(雌性先熟と雌タイプ)を持つ個体が4個体存在した(200
年鬼首)｡これらの個体では､雌性先熟幹の方が単性幹に比べ胸高断面積が大きい値を示
した(Table 6-3)｡これら雌タイプの幹は2001年には全て雌性先熟に変化した｡
斜状している幹の比率は､単性タイプでは24幹中16幹(66.7%)､両性タイプでは144
幹中33幹(19.6%)であり､前者が後者に比べ斜状幹が多く存在していた(X2-test ,
KO.01)｡
4.考察
今回のオニグルミの2つの自然個体群における複数年の開花フェノロジーの調査により
オニグルミがheterodichogamyであることを兄い出した｡すなわちオニグルミでは個体レ
ベルで雌花と雄花の開花期間が異なり､個体群レベルでは年度により開花開始日が異なり
ながらも､雌性先熟タイプと雄性先熟タイプは､雌花と雄花をそれぞれ相補的に開花して
いることを明らかにした｡ Gleeson (1982)もまたJHgJans hJ'nds)')'において両タイプが
相補的に開花･交配することを兄い出している｡このような異熟タイプ間での相補的な開
花は効率的な交配や､他殖率の増大に寄与しているものと考えられる｡前述のような
heterodichogamyはこれまでJuglans regJ'a (Delpino, 1871: Wood, 1934)､ ). hI'ndsJ')'
(Wood, 1934; Gleeson, 1982)､ /. nJ'gTa (Funk, 1970)､ ). cI'nerea (Stout, 1928)で
報告されており､クルミ属に一般的な開花様式であると思われる｡
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′Table 6･2 Number of trunks which changed
mating type from 1999 to 2001 in Juglans
ailanthlfolia. at Onikoube･ MO･ monoeFious
type; UN, unlSeXualtype; -, nOn-nOWenng Or
dead trees
Mating type Number of tmnks
1999　2000　2001
MO
UN
UN
N NU U
MOUNUNUNUN
5.M｡UNM｡UN M｡M｡UNM｡UNM
ーuNMO.MOMOMOUNuN M OMOMOUNUN
2.441 71　1322619　92272221 95
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′濃昼サイトおよび鬼首サイトにおいても1999年には雌性先熟･雄性先熟タイプが1 : 1
の比率で存在していた｡この結果はheterodichogamyである/. hJ'nds1.1'(Gleeson, 1982)､
Acer jaJWnJ'cum (浅井, 2000)､ GrayI'a brandege)I(Pendleton et a1., 1988)､ mymeJaea
hI'rsula (Domee et a1., 1990)と同様の傾向を示している｡しかし､鬼首サイトの2000
年､ 2001年の観察では､雌性先熟と雄性先熟の比率が1 : lで期待されるよりも雌性先熟
タイプに偏っているという結果を示した｡この結果が生じる要因として､雌雄異株の種で
報告されているような両タイプ間での繁殖コストの差異に起因した死亡率の違いなどが
考えられる｡しかし､.今回両タイプ間における3年間の死亡幹数は少なく､差異はみられ
なかった｡また､ heterodichogamyは1組の対立遺伝子で決定している形質であり､勢性
になると雄性先熟個体となることが､栽培品種による交配実験から報告されている
(Gleeson, 1982; Tompson and Romberg, 1985)｡通常､雄性先熟個体は劣性ホモ､雌性
先熟個体はヘテロでのみ存在し相互に交配するため､次世代のタイプ比も1 : 1になると
考えられている｡今回鬼首サイトでは､雌性先熟タイプは雄性先熟に比べタイプ内での雌
花と雄花の開花幹の重複期間が長くみられた｡このとき予想される雌性先熟タイプ内での
交配により､優性形質である雌性先熟幹が増加しているのかもしれない｡
本研究はオニグルミには雌性先熟･雄性先熟タイプの他に雌･雄タイプといった単性タ
イプが存在することを兄い出した｡その開花様式は個体のサイズや周囲の環境条件(光
量･積雪量)などによって影響されることを明らかにした｡オニグルミにおける単性タイ
プは両性タイプに比べ幹数が少なく個体サイズが小さいこと､単性タイプは前年度の未開
花幹に由来するものや受光量が不足していると考えられる斜状幹に多くみられたこと､ま
た両性タイプから単性タイプへの変化はわずかであったが逆に単性から両性への変化が
主であったことから､幹に関わる内的･外的資源量が乏しい時に単性タイプとなっている
ものと考えられる｡ J･ regI'aにおいても若齢個体の中にはごくわずかな雄花しかつけない
個体が存在することが報告されており(Gleeson, 1982)､今回観察された雌タイプ･雄タ
イプのような単性タイプはクルミ属樹木においては資源量の少なさに起因する､生育段階
の一時期に限られたものであると考えられる｡また､今回両性幹から単性幹へと変化した
3幹では雪圧による幹折れがみられた｡この逆向きの開花タイプの変化は幹折れという個
体内の資渡量の減少に対応した結果であるかもしれない｡ただ､これらの幹は個体サイズ
が小さいこともあり､花芽のついた枝が折れ見かけだけが変化して見えたとも考えられる｡
このような開花タイプの変化要因を追求するには今後実験的な研究が必要である｡
今回の研究によりJugJans aJ'lanlhJ'IoJjaの自然個体群において1) heterodichogamy
がみられ2)開花フェノロジーは雌性先熱､雄性先熟の両タイプが相補的に交配してい
ることを示唆した｡ 3)雌タイプ､雄タイプといった単性タイプは個体の資源量に依存し
た一時的な振る舞いであると考えられ､開花タイプが年度で変化した幹の多くは単性から
両性への変化で､雌性先熟･雄性先熟間の変化はみられなかった｡ JugJahSでは
heterodichogamyはタイプ間で相補に交配し､両方のタイプが種子生産を行う安定した開
花システムであると考えられているが(Gleeson, 1982)､他種においては開花タイプ間で
種子の生産数に差異がみられることから雌雄異株(dioecy)への進化の過程であるともい
われている(Pendleton et a1., 1988; Dommee et a1., 1990)｡このように同様の開花シ
ステムを持ちながらも種によってその機能の解釈は異なっている｡本研究で明らかとなっ
たオニグルミ自然林においてこの開花特性がどのように機能しているかを明らかにする
ためには､今後各タイプの繁殖努力(開花量)や繁殖成功(種子生産量)を調べていくこ
とが必要である｡また､雪の影響によりフェノロジーの遅れが観察されたことから､この
ような個体の生育環境の差異によって生じる開花フェノロジーの違いが繁殖成功に与え
る影響についていも同時に検討していく必要があると考えられる｡
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′7.第4章分子マーカーを用いたオニグルミの繁殖成功の評価
1.はじめに
自然個体群における開花フェノロジーの調査によって､オニグルミでは同一個体群内に
雌性先熟･雄性先熟･雌および雄タイプという4つの開花タイプの個体が存在することが
示された(第三章)｡このように同種内に複数の開花タイプが存在する場合､各タイプが
個体群の種子生産においで.雌･雄としてどのように機能しているかを明らかにすること
は､その繁殖特性を理解する上で必要なだけでなく､開花様式の進化を考える上でも重要
であるといえる｡なぜならば､もし開花タイプごとに雌雄それぞれの器官を通した繁殖成
功に偏りが存在すれば､雌雄異株への進化の過程であると考えられるためである(Dommee
et a1., 1990; Pendleton et a1., 2000)｡
これまでの研究では､個体の繁殖成功は主に結実数や結実率で評価されてきた｡しかし
ながら､結実数や結実率だけでは個体の繁殖成功を的確に評価しているとはいえない｡な
ぜならば､両性植物については個体が結実し生産した種子(雌機能)だけでなく花粉を通
して生産した種子(雄機能)の両方から繁殖成功を評価しなくてはならないからである｡
しかし､花粉親としての繁殖成功度を直接定量化することは難しいため､これまでは代わ
りに花粉の生産量やポリネ一夕-の訪花頻度､ポリネ一夕一による花粉の持ち去り量､花
粉放出時における個体群内の腔珠数などで間接的に評価されており(Cruden and
Hermann-Perker, 1977: Brunet, 1996: Konuma and Yahara, 1997)､雄機能の実測はおこ
なわれていない｡
近年､分子マーカーを用いた手法により野外個体群における花粉親の推定が行われてい
る(C. g. Krauss and Peakall, 1998; Krauss, 1999; Streiff et all, 1999; Isagi et
al., 2000; Kameyama et a1., 2000)｡これらの多くの研究はマイクロサテライト分析を
用いたものだが､マイクロサテライトマーカーの開発には時間と費用が必要であるという
難点がある｡しかし､一旦マーカーが開発されれば､比較的容易に多型性の高い辻伝子型
データを得ることができるため､極めて有効な遺伝マーカーであると考えられている｡一
方､例えばAFLP (Amplified Fragment Length Polymorphism; Vos et al･, 1995)法はマ
イクロサテライト分析に比べ､マーカー開発の手間が無いため手軽に取り組める手法であ
る｡しかし､ AFLPはほとんどの場合優性マーカーであるため､父性解析のように対立遺伝
子レベルの情報が特に有効な解析にはほとんど用いられてこなかった｡
そこで本研究ではオニグルミ自然個体群における個体の繁殖成功を評価するため･すで
に同じクルミ属のJHgJans A)'gTaで開発されたマイクロサテライトマーカーを用い､オニ
グルミ自然個体群において母樹別に採取した種子の花粉親の推定を行った｡
2.方法
(1)サンプリング
宮城県鬼首に生育するオニグルミ自然個体群に350mX250mの調査区を設置し･調査区
内で開花した全ての個体について開花フエノロジーと開花量(繁殖努力) ･結実量(雌と
しての繁殖成功)を調査した(前章)｡さらにこの調査区の中央に140mX70mの小調査区
を設置し､小調査区内で結実した22母樹から､各母樹の結実数に比例させて合計829種
子を採取した｡これは小調査区で生産された種子の約1割に相当する数である｡また､ 350m
×250mの調査区内に生育するすべての成木76個体(種子を採取した22母樹を含む)から
葉を採取し､小調査区内で生産された種子の花粉親候補としてDNA抽出用サンプルとした｡
(2) DNA抽出
採取した果実は､偽異を腐らせて取り除いた後に風乾し､穀を割って種皮を除いた子葉
部分100mgを試料としてDNA抽出を行った｡母樹および花粉親候補個体から採取した葉は
-30℃で冷凍保存し､ 50mgをDNA抽出試料として用いた｡DNAの抽出にはDNeasyPlant Mini
Kit (Qiagen)を用いた｡
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′(3)マイクロサテライト分析
マイクロサテライト分析用プライマーはWoesteら(未発表)によってオニグルミと同
じクルミ属であるJuglans nigra用に開発された8つのプライマー組を用いた｡プライマ
ーデザインについては恥este氏(USDA Forest Service)の好意により論文発表前に情報
を提供いただいたものであるため､ここでは詳細を記載しない｡
pcR増幅はバイオラッド社製サーマルサイクラ-iCyclerを用い､ 15FLlの反応液(約50ng
のDNA､ 200pMの各dNTP･ 0･2FLMの各プライマー(片側のプライマーは蛍光ラベル付き)･
50mMのKCl､ 10nMのTrisIHCl (pH 8.3)､ 1.5mMのMgC12､ 0.4unitsのAmpliTaq Gold
(perkin-Elmer)を含む)を反応させた(95oC IOⅢin. - 94oC 20 see., 50oC 30sec. (35cycles)
- 72｡C 8min.)｡フラグメントの解析はABI PRISM 310 Genetic Analyzer (Applied
Biosystems)を用いて行った｡
3.結果と考察
8遺伝子座のマイクロサテライトマーカーを用いて調査区内の成木76個体の遺伝子型
を調査したところ､得られた平均対立遺伝子数は13.25､ヘテロ按合体率の観察値･期待
値はそれぞれ0.81および0.82であり､高いレベルの多型性が検出された(表7-1)｡ま
た､父性排斥率は0.999という極めて高い数値を示しており､正確な花粉親特定を行うた
めに十分な多型性が得られていると考えられた｡
8遺伝子座のマイクロサテライトマーカーを用い､ 22母樹から採取した829種子につい
て調査区内の成木76個体の中から花粉親の特定を試みたところ､解析した種子の64･8%
にあたる537種子の花粉親を特定することができた(図ト1)｡ある母樹で生産された種
子の花粉親は､そのほとんど(94%)が母樹とは逆の先熟タイプの個体であり､この個体
群内では両先熟タイプ間の相補的な交配によってほとんどの種子が生産されていること
がわかった(図7-2)｡また､小調査区内の花粉親候補37個体のうち27個体が解析した
種子の花粉親として寄与しており(図7-3)､解析した種子(829種子)に対する花粉親
としての寄与率は1個体あたり0-16% (0-136種子の花粉親として貢献)と大きくばらつ
いていた｡
花粉親としての繁殖成功に影響を及ぼすと考えられる要因として､まず個体あたりの雄
花の開花量について検討した｡その結果､花粉親としての繁殖成功は雄花の開花量にとも
ない増加する傾向がみられた｡また､雄花の開花量を共変量とし花粉親として生産した種
子数を両タイプ間で比較したところ､雌性先熟･雄性先熟タイプ間では有意な差は認めら
れなかった(図7-4)｡このことは､個体群における両先熟タイプの雄としての働きには
大きな差が無いことを示している｡
開花量の他にも､個体の繁殖成功には個体間距離や開花期間などが影響していると考え
られる｡そこで次に､個体間距離と花粉親としての繁殖成功の関係について検討した｡そ
の結果､全て母樹と花粉親の組み合わせの個体間距離の頻度に比べ､実際に種子を生産し
たベアではその分布が短い距離に偏っていることがわかった｡また､花粉親としての繁殖
成功は個体間距離の増加に伴い減少する傾向がみられた(図7-5)｡
さらに､雌花の開花期間に対してどれだけ雄花が開花していたのかを示す開花期間の一
致度と繁殖成功の関係について検討した｡開花期間の一致度が高いペアほど実際に種子が
生産される確率が高く､逆に一致度がゼロ(開花期間がずれている)のベア間では種子は
生産されず､開花が少しでも一致することが重要であると考えられた(図7-6)｡
以上の結果をまとめると､オニグルミではheterodicbogamyが雌雄異株への進化の過程
であるとする傾向はみられず､雌性先熟･雄性先熟タイプ間で相補的に交配することによ
り､他殖を効率的に促すシステムとして機能していると考えられた｡さらに､雄としての
繁殖成功には開花フェノロジー､個体間距離､花粉の生産量といった要因が影響している
ことが認められた｡
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′今後､河畔林の維持･再生技術を確立する上では､さらに繁殖が可能な集団サイズを分
子マ-カーを用いた花粉親の特定から明らかにすることや､実際に断片化･分断化された
河畔林において繁殖成功を評価し､健全な河畔林と比較することが必要であると考えられ
る｡
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′Table 711解析に用いたマイクロサテライトマーカーの多型性と父性排斥率
遺伝子座　分析個体数　対立遺伝子数　〟o　　〟e　　父性排斥率
WGA109
WGA118
WGA142
WGA195
WGA256
WGAI
WGA4 ~~
WGA7
6　6　6　6　6　6　5　67　7　7　7　7　7　7　7 ね　～　0　5　9　0　0　6
1　　1　　　1　　1　　　1　　1
0.90　　　0.90　　　0.79
0.91　　0.89　　　0.76
0.70　　　0.72　　　0.52
0.88　　　0.87　　　0.74
0.91　　0.92　　　0.82
0.78　　　0.77　-　　0.56
0.80　　　0.80　　　0.61
0.65　　　0.66　　　0.39
平均　　　　　　　　　　13.25　　0.81
合計　　　　　　　　　　106 0.999
Fig. 7-1花粉親として特定された個体の先熱タイプおよび調査区外個体の割合
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Fig. 7-2　各母樹で採取された種子群における各花粉親の割合とそれらの開花タイプ(円グラフ
の大きさは種子数に比例)
95
′Fig. 7-3　各花粉親候補における花粉親として種子を生産させた相手個体の割合とそれらの開
花タイプ(円グラフの大きさは種子数に比例:最大値136種子)
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fig. 7-4　雄花序をつけた当年生枝数と花粉親として生産した種子数の関係
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Fig. 7-5　個体間距離と花粉親としての繁殖成功との関係
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Fig･ 7-6　開花期間の一致度と花粉親としての繁殖成功との関係
99
日本海沿岸河口域におけるミズナラ落葉の分解過程
柳井清治1) ･長坂晶子2)･横井　泉3)
1)北海道立林業試験場､現北海道工業大学環境デザイン学科
2)北海道立林業試験場
3)北海道立中央水産試験場
要旨
陸域から海に供給された落ち葉の分解過程を明らかにするため,メッシュサイズの異なるりタ-バッ
グに前年秋に採取したミズナラ落葉を詰め込み,沿岸の水深の異なる2地点(St.1;水深3.5m, St.2;水
深9m)に設置した･この結見　ミズナラ落葉はメッシュサイズ,設置場所によって減少率に大きな違
いが見られた.袋に入れないオープン処理は埋設地点による違いは小さく,設置後10週でほぼ消失した.
粗メッシュ(1cm)では水深の浅いSt.1において減少率が大きく,14週で40%まで低下したが,細メッシ
ュではりターの減少率は小さかった･粗メッシュバッグ内にはヨコエビ類,へラムシ類,多毛類,等脚類,
ワレカラ類などの底生動物類が出現したが,とくにトンガリキタヨコエビが最も多かった.このトンガ
リキタヨコエビとへラムシ類が実際に森林起源の落葉を摂食するかを確認するため,室内で海水温を一
定にした摂食試験を行ったところ,トンガリキタヨコエビがへラムシよりより落ち葉を摂食し,また海
中に設置した期間が長いものほど好まれる傾向にあった.トンガリキタヨコエビの成熟した個体は十分
海水に浸した落ち葉を, 1日あたり平均0.25cm2摂食した.さらにミズナラ以外の落ち葉と海藻を餌と
して供給したところ,アオサとイタヤカエデを好んで摂食し,海,陸両方の植物を摂食することが明ら
かになった･以上の結果から,海に運ばれた森林起源の落ち葉は河口付近に堆積し,ヨコエビなどの底
生動物類によって利用されていることが明らかになった.
キーワード:落葉分解､りクーバッグ､河口域､トンガリキタヨコエビ､へラムシ.
はじめに
落葉広葉樹林帯を流れる渓流には毎年秋に大量に落ち葉が流入し,渓流に生息する様々
な動物類の重要なエネルギー源になっていることが,北米における1970年代の研究から
明らかにされてきた( Andersonand Sedell, 1979).特に秋の落葉は,東部落葉樹林帯を
流れる低次流域にエネルギーの大部分を供給し,北海道の落葉広葉樹は年平均300-
500g/m2の物質生産がある.低次流域に保持されるCPOMはリーチングによりDOMに
転換される(Petersen & Cummins, 1974).あるいは物理的破壊や生物的な分解作用に
より, FPOMに転換される.微生物による生物的な分解(Suberkropp & mug, 1976)や
Shredder(Cummins, 1974)はCPOMからFPOMやDOMに転換される割合を増加さ
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′せる.この結果,森林から供給される粗粒有機物は下流へ流出しやすいFPOM, DOMに
転換され,細かくなった有機物は収集食者によって繰り返し利用され,下流に流されてゆ
くことが示されてきた(Wamace et a1., 1982).
しかし,落葉は渓流域のみで分解されるわけではなく,その一部は分解されることなく
海に流出する.とくに北海道日本海沿岸のように急峻な山地が発達する地域では,源流域
がそのまま海域に流出するため,落葉が途中で分解されることなく海域に流出する場合が
多い.落葉期の出水後や雪解け出水の後には,河口域周辺の海底には膨大な量の落ち葉だ
まりが形成される(横井･柳井､2003;本報告書).この周期的に繰り返される陸域からの
有機物供給は,河口域の生物に大きく影響を与えると考えられるが,こうした沿岸域での
森林起源の落ち葉の分解に関する研究はこれまで全く行われてこなかった.筆者らの最近
の調査では､日本海沿岸域の小渓流では冬季間落葉はヨコエビなどにより極めて早く分解
されるが､河口港湾域においては殆ど分解されないことが明らかになった(柳井はか2003,
本報告書) .この原因として､港湾域での貧酸素状態と冬季の低海水温が影響していると
考えられた.そこで本研究は実験場所をより潮の流れのある海底に設定し､さらに実験時
期を晩春から初夏に変えて,融雪出水以降落ち葉がどのように分解されるかについて実験
を行った結果について報告する.
調査地
調査地は石狩管内北部,浜益村と厚田村の境界を流れる濃昼川河口で行った.この川は
流域面積が20.5km2,主流路長が5.6kmの小河川で,河口域での川幅が7-8mとなっ
ている.流域はイタヤカエデC4cer mono),ケヤマハンノキ(A血us hjTSuta),ヤチダモ
(FTaXEnus mandshudca ∀ar. )'aponlca) ,ミズナラ(QueITCuS mOVOIEα　var.
gTOSSeSerata)などの落葉広葉樹林が生育し,河道上はこれらの樹冠に密におおわれてお
り,河口域に僅かに集落があるのみである.河口域は沖合50mまでが上流から運ばれて
きた直径20cm程度の円磯が円錐状に堆積し,それより沖合100m間では水深5-9mの
砂質の底質で,それより沖に行
くに従い徐々に深さを増してゆ
き,沖防波填周辺で水深が10m
となっていた.試験地はこうし
た河口から沖防波填までの
200m区間とし, 2つの定点(St.1,
水深3.5m; St.2,水深9m)
を設定した(図-1).
定点周辺の塩分濃度は6月に
は27-29‰前後とやや淡水の混
じる割合が大きいが,夏は30‰ 図-1調査地位置
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′を越え,秋になると再び30‰以下になるという季節的な変動を示す.水温は実験を開始
した6月が15℃前後であるが,それ以降上昇し9月に25℃でピークとなって10月で再
び15℃前後まで低下した(棲井, 2001).
調査方法
I.野外美浜
落葉の分解実験はこれまで渓流で行った方法とほぼ同じく1cmの粗メッシュと0.4m
の細メッシュで分解率の差から底生動物の摂食による影響を推定した(柳井･寺沢,1995;
柳井はか,2003).海底ではさらに蘇皮動物など大型の摂食無脊椎動物も生息するため,
あらたに葉を束ねて固定したままの処理区(オープン処理)ち.付け加えた.
I-　材料は前年の秋に生産されたミズナラ(Q. moLqOHa var. gTOSSeSeTata)の秦で,この
樹種は比較的堅く渓流域では分解が最も遅い部類に属する(柳井はか,2003)ため,波浪
の激しい海底での長期間の実験に適すると考えた.この落ち葉を1-3g (乾燥重量)あ
らかじめ秤量し,バッグに詰めてナンバーテープで番号付けを行った.オープン処理に関
しては同じく1-3gの葉を束ねて秤量後,はずれないように根元を水糸により束ね,同
様に番号付けを行った.またバッグ作製時の含水率を,同じ方法で秤量した葉を乾燥機に
入れ, 60℃で2日間乾燥後計量し,前後の比較により算出した.粗メッシュ,細メッシ
ュ処理のバッグはランダムにさらに金網のネットに入れ,オープン処理のバッグをその金
網の表面に張り付けた.こうして作成したバッグは各処理5反復で4回に分けて回収でき
るように計60個作成した.この金網は2つの定点の海底に設置した土嚢に紐で固定した.
バッグの作成は2000年5月中旬に行い6月1日に海底に設定し, 1回日は2週間後に
回収し,その後1ケ月おきに3回,計4回の9月中旬まで継続し回収した.バッグの回
収は各定点にスクーバ潜水し,金網をはずして各バッグ内に侵入した底性動物類が逃げな
いように30cm角の0.4mメッシュの袋に入れ,実験室に持ち帰りバッグ内の葉を取り
だし洗浄し, 60℃で2日間乾燥し計量した.また落ち葉の摂食形態を目視により, 5段
階(摂食なし, 25%以下,25-50%の摂食,50-75%の摂食, 75%以上の摂食)に分け,設
置日数ごとの摂食段階の割合を比較した.バッグに含まれる底生動物は選別し,乾燥後個
体数を計測した.
2.室内実額
実際に水生動物が落ち葉を摂食するかを,りタ-バッグに出現した代表的な底生動物2
種類を抽出し,実験室内で飼育してバッグに用いた落ち葉を与えることによる反応を観察
した.飼育実験は野外での実験が終了した9月下旬から10月にかけて行い,海水温に近
い18℃に設定したインキュベーターの中に, St.1付近で採取した海水を満たした円形ト
レイ(直径10cm,高さ5cm)を入れた.次にりタ-バッグ周辺のデトリタスから底生動物
(トンガリキタヨコエビAnlsogzmmaLL･uS PugettenSl'S,オホーツクへラムシIdotea
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′ochotensls)を捕獲して,各種類ごとに別々のトレイに入れ数日間飼育した･さらに野
外の落葉分解実験で回収されたミズナラの落ち葉ディスク(1･5cm四方)を与えて,その初
期面積に対する摂食面積の変化から摂食率を算出した.各種のトレイは5反復とし,摂
食面積はディスクをスキャナーで取り込んで面積測定ソフト(イメージverl･45)により
測定し,種類ごとの面積減少率を平均し噂好性を評価した･
3)データ処理
実験によるり夕-バッグ重の減少過程は.指数関数モデル
w t =woe-kt
に当てはめ,分解率kを処理ごとに比較した(petersen and Cummins, 1974)･ここでt
は時間, WOは初期重量, Wtはt時間経過後の重量である.重量の残存率は正規性を得
るため､ log(X'l)に変換し､樹種ごとおよびメッシュサイズの違いによる分解率kを求め
た周時に場所､メッシュサイズ､および樹種ごとに分解率に有意な違いがあるかを･共分
散分析(Analysis of covariance (ANCOVA)により検定した.また粗り夕-バッグ内に侵
入した摂食動物について､とくに個体数の多いものに関しては時間ごと場所ごとに･t検
定により比較を行った.室内の摂食実験による摂食率については1元配置の分散分析
(one-wayanalysis of variance -ANOVA)により､設置時間の異なる葉への噂好性､
種類の違いによる噂好性を検定した.以上の解析は､統計パッケージSPSS ver･11･0を用
いて行った
結果
1.葉重量の時間的変化
6月に埋設して以降,各定点におけるりタ-バッグ内の葉重の変化を図一2に示す･河
口に近いSt. 1では処理ごとに重量変化の違いが顕著に現れた.最も減少が著しかったの
がオープン処理であり, 6週後20%以下となり, 10週を超えると葉脈を残してほぼ消失
した.粗メッシュは2週までは減少が少なかったものの6週以降急激に減少し14週で40%
前後と半分以下となった.細メッシュは2週目以降直線的に減少Iし, 14週で60%前後と
なっていた.細メッシュは溶存成分の溶出やバクデノアによる分解が主とみられ粗メッ
シュは1cm以下の
小動物,オープンは
それ以上の大型動物
によって摂食された
ものである.したが
ってそれぞれの処理
の差が異なる種類の
動物による摂食量と
叫u!LJ!tZtJJ巴BBt2LLl lUBEOd
価
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図-2　海底に投置したミズナラ落葉の重量変化
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′みなされた.
St.2に関しては, St.1より重量減少率がかなり小さかった.オープン処理は6週で60%,
10週で20%以下となるが,細メッシュ,粗メッシュに関しては殆ど差が見られず, 15
週を経過しても80%前後にとどまっていた.スクーバ潜水による観察から,砂の巻き上
げにより殆どのバッグが深く砂中に埋没してしまい,オープンを除く　2処理では条件の
差が見られなくなっていた.
各処理ごとのバッグ減少過程を分解率kにより処理ごとに比較した(義- 1).処理ごと
に明瞭な差があり, St.1,2ともオープン処理が最も大きく　0.02以上の高い値を示した.
粗メッシュはSt.1において高く0.01に近いが,その他は0.002-0.004の低い値を示し
た. St.1の粗メッシュと細メッシュでは有意な減少率の差が見られた(ANCOVA,
PtO.001)が, St.2では粗メッシュ,細メッシュに有意差はなかった(ANCOVA,L>0.10).
また地点ごとの粗メッシュの減少率には極めて大きな違いはあり(ANCOVA, E<0.001),
細メッシュにおいても地点間で有意な差が見られた(ANCOVA, P<0.05) .
表-1各処理の分解率(k)の比較
Site Treatment A(decomposition rate)　　rZ
Open
St. 1　　　Coarse mesh
Fine mesh
0.0358　　　　　0.9957
0.∝》6　　　　　　0.9226
0.0042　　　　　0.9529
Open
St.2 Coarse mesh
Fjne mesh
0.0251　　　　　0.9126
0.0023　　　　　0.8599
0.0022　　　　　0.471 6
2.落葉の摂食形態の変化
オープン処理を除く,
細メッシュと粗メッシュ
における葉の摂食形態の
違いを図-3　に示す.葉
は前述の通り,摂食形態
を5カテゴリに分け,そ
れぞれの葉の占める割合
を示したものである.
St.1の粗メッシュでは6
F5
図-3リターバッグの摂食形態の変化
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′週で摂食を受けている葉が80%を超え,そのうち10%程度の葉は殆ど食べ尽くされてい
た.さらに時間と共に摂食割合の大きい葉が多くなる傾向が明瞭である.細メッシュに関
してはかじられた程度の葉(25%以下)が多いが, 14週になるとやや摂食割合の大きい葉
が増える傾向がある.これ)ま細メッシュでも時間を経るに従い侵入してくる動物類の影響
を受けているためとみられる. St.2に関しては25%以下の摂食割合の葉が時間的に増加
するものの, St.1に比べれば摂食率は極めて少ない.また細メッシュもかじられた程度
のもののみわずかに見られた.
3.バッグ内に見られた底生動物類
各サイトのメッシュバッグには多くの動物類が侵入しているのが確認された.オープン
メッシュの場合は殆ど食べ尽くされているため,葉にとりついた底生動物の個体数は少な
かった.潜水による観察では,イトマキヒトデ(Asten'a pec血IJTeTa),キタムラサキウニ
(strTOnWlocentrotus nudus)などがバッグおよびその周辺にとりついているのが確認さ
れたことから,こうした動物類の摂食活動の影響を受けている可能性も示唆された.ここ
では,最も多くの動物類が侵入していた粗メッシュ内の動物類を大別し,計測した.
主な動物類としては端脚類であるヨコエビ類(Garrmaridae spp.)とワレカラ類
(capreuidae spp.),等脚類のへラムシ(Idoeidse spp.),コップムシ類(Flabellifera spp.),
多毛類(Polychseta spp.)などが多く出現した.最も多かったのがヨコエビ類で,St.1で6
-7月にかけて1バッグあたり70を超える個体数が確認された.この中にはトンガリキ
タヨコエビC4ni'sogmarus pugettensls),ニホンモバヨコエビC4mplthoe JaceTtOSa),
カギメリタヨコエビ(Mellta koLleana ),およびフトメリタヨコエビ(MeHta Lylovae)の4種
が確認された.最も優占的に出現するのはトンガリキタヨコエビである.へラムシは体長
5cmにも及ぶ大型のものを
含めて,オホーツクへラム
シ
(ldotea ochotensls), A+
ビラへラムシ(Synldotea
ezoensIs)の2種が確認され,
とくにSt.1の7-8月に比
較的多く出現した. St.2で
は多毛類が7月以降多くな
ったが,これは前述のとお
りりタ-バッグが砂により
埋積を受け酸素欠乏状態を
反映していると考えられる.
義-1粗メッシュバッグに出現した底生動物
St. 1　　　　　　　　St.2
Benthlc Taxi JUT Jb Au8　　Spt J Ltl Jか　　Aug Spt
ヨコエビ類
(GaJnmaridea spp.)
へラムシ類
(ldoeI血e郷.)
ワレカラ類
(Caprebldea卿.)
コップムシ知
(FlabeTnfera sppJ
カニ頼
伽spp)
多毛類
(po伽　sp.)
クモヒトデ類
( opNLrd血spp.)
74　　71　　0　　　4.8　　el.4　3.8　　1.6　　　0
0　　　3.8　　0.7　　1　　　0　　0.8　　0.2　　　0
3Jl　　0　　　0　　　0　　　0　　　0　　　0　　　0
0.6　　0　　　0　　　0.2　　0　　　0　　　0　　　0
0　　1.6　　0　　　1.6　　　0　　　0　　　0　　　0
0.2　　0　　1.7　　0.4　　0　　4.4　　8.4　　3^
0　　　0　　　0.7　　　0　　　0　　　0　　　0　　　0
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4.室内実験による摂食の検証
りタ-バッグ内で多く観察されたヨコエビ類(トンガリキタヨコエビA.pugettensl'S),
へラムシの1種(オホーツクへラムシldotea ochotensl'S)を使って,室内摂食試験を行
った.りタ-バッグから回収された落ち葉(St.2の細メッシュ2,6,10,15週回収分)杏
それぞれ四角､ないし円形ディスクに切り抜き,同時に与えて摂食率を比較した(図-4).
トンガリキタヨコエビの場合は,海中に埋没させた期間にしたがって減少率が大きく, 2
週目の落ち葉では10%の減少があり,
15週では50%程度まで減少した.
残存率の平均値は15週目が最も低
いが.有意な差ではなかった(df-
3､声0.23､f』0.88一方オホーツク
へラムシは4タイプの葉はいずれの
殆ど摂食を受けず日数でも差が見ら
れず(df-3､ F-2.76,声0.075),港
ち葉への噂好性は弱かった. 1週間
程度経過して僅かにかじる程度で積
極的には摂食しなかった.
次に落ち葉の分解率が最も大きか
った,トンガリキタヨコエビについ
て, 10週以上海中に埋設した落ち
葉をあたえ, 1尾あたりの分解量を
測定した結果が図-5　である.トレ
イごとに落葉ディスクを複数与え,
1日後, 2　日後, 4日後の平均減少
面積を測定しヨコエビの尾数で除し
たところ,日数と正の相関が認めら
れ, 1日の摂食面積はほぼ0.25cm2
となり,日数を経るに従い摂食面積
5　　　　10
weeks conditioned
15
species
: I? ･oehuog,gnest,;nSis
図4　設置時間の異なる落ち葉の摂食率の比較
l l l　~~~~-　　　　1
1　　　　　2　　　　　　3　　　　　　4
Days incubated
50505-(も3一-針3.も｡
図-5トげリキクヨコエビによる落葉の摂食面積
が増加することがわかった.ミズナラ落葉を1枚15cm2程度と仮定すると, 1尾のヨコ
エビが2ケ月程度で十分コンディションされた1枚のミズナラ葉を消費することができ
る計算となる.義- 1に示した60尾のヨコエビが侵入するとミズナラ落葉でも極めて短
期間で消化することが可能になる.
今回の野外実験はミズナラで行ったが,実験河川では実際にはケヤマハンノキ(Abus
hlTSuta),オノエヤナギ(Sah'x sachlLnensls),イタヤカエデL4cer mono)など夏に落下す
る広葉樹,さらに緑藻の1種で河口域に生育するアナアオサ(UIvapertusa)が多く見られ
st.1のバッグ設置店周辺に堆積していた.ミズナラを含めた落葉4種と,アオサの噂好
106
′性を比較した結果を示したのが図一6である.トンガリキタヨコエビ,オホーツクへラム
シとも樹種間で噂好性が明瞭に見られた仏. puggetensls df-4, F=6･779,P<0･001 I･
Ochotensl･S,df=4,F-10.496, P<0.01).しかしトンガリキタヨコエビはそれ以外にも森
林落葉を積極的に摂食してJnるのに対して,へラムシは極めて僅かしか食べなかった･ヨ
コエビは落葉の中ではイタヤ
カエデを好み､ヤナギ･ミズ
ナラとは明瞭に異なる傾向が
見られた(Dunnet　多重比
較,Pく0.05).ヨコエビの摂食
行動を観察すると,アオサと
落葉を交互に食べ分けている
ことから,両方の資源に依存
した摂餌生態を持つことが示
唆された.
A. pugettensis I. ochotensis
図-6　異なる種類の落葉への噂好性比較
考察
以上の結果から,ミズナラ落葉の河口沿岸域でも比較的速く分解されることが明らかに
なった.分解速度をPetersen and Cummins( 1974)の分類により比較すると,袋に入れ
なかったオープン処理は速い(k>0.010),およびSt.1の粗メッシュが中間(0.05<k<
0.010) ,その他は遅い(k<0.005)に区分された.渓流域でのミズナラの分解速度はkt0･002
程度(柳井･寺沢,1995)であり,これに比べ細メッシュを除けばかなり速く分解される
ことがわかった.
筆者らは渓流と河口域で広葉樹落葉5種の分解実験を行い,河口に設置したりタ-バ
ッグは殆ど摂食されなかったことを報告した(柳井ほか, 2003;本報告書)が,今回の
実験から渓流では分解の遅い樹種であるミズナラも河口海底では比較的速く分解されてお
り,大きな違いが見られた.この理由として水温と設置した条件の違いが挙げられる･前
の実験では実験期間は11月から4月であったが,この時期の水温は4-6℃程度であり,
こうした低温下では底生動物類の摂食活動は大きく低下すると考えられる.渓流内のヨコ
エビでも水温が5℃以下になると摂食行動が低下することが知られており(Nilsson,
1974),こうした時期的な違いが分解率に反映している可能性がある･また設置条件に関
しては,冬季の波浪によるバッグの破壊をさけるため,港内の海流移動の乏しい海底に設
置した.今回は絶えず流れのある海底で,特にSt.1周辺には多くの陸域から供給された
落ち葉が堆積している場所であった(横井･柳井､2003本報告書).流れのない港湾のよう
な場所では還元状態になりやすく,こうした条件に生息できる動物類は少ない･したがっ
て前回の実験でのバッグ内葉は摂食活動が妨げられ,分解されづらかったと推定される･
同様な傾向は今回の実験でSt.2でも観察される.ここでは海流はあるものの, 7月以降
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完全に砂に埋没してしまい,ヨコエビなど表面に定着する動物類が摂食できづらい環境と
なっていた.しかし図-3,4に示すように, St.2の6週以降に回収した落ち葉は実験室内
では摂食されることから,こうしたバッグの設置状態が摂食率に大きく影響と考えられた･
st.1は河口域に位置し絶えず流入する海流と河川流に影響を受けており,砂による埋没
を受けづらかった.この周辺には川から流出した落ち葉が集積し,底面を絶えず浮遊して
おり,多くの動物類が生息しているのが確認された.こうした新鮮な海水の流入と周辺に
発達する豊富な落ち葉たまりからの多くの動物群が摂食しやすいことなどが,早い分解の
理由と考えられた.とくにオープン処理は砂に埋没することなく､海水にさらされている
ため､物理的な分解や底生動物群の摂食を受けやすい環境にあり､著しく分解が早かった
原因と考えられた｡
これまで陸上高等植物から生産された有機物の沿岸域での分解過程に関する調査例は極
めて少なく,河口･沿岸域に生育する大型植物の分解過程に関してはいくつかの事例や実
験行われているのみである(開口, 1988 ; Parker et a1., 2001).これによると塩性湿地
に生育するイネ科植物は半分以上減少するのに300日以上要することが知られている･
また維管束植物由来のデトリタスは,セルロースやリグニンなどデトリタス食者の消化で
きない物質が主成分となっているため,餌として働くためにはバクテリアや糸状菌類によ
って分解されて消化可能な物質に変換されなければならない(菊池･栗原,1988).そして
バクテリアや糸状菌類による分解を受けるためにはある程度の時間が必要であり,このこ
とは図一3の設置時間の長い葉ほど摂食率が高いことからも裏付けられる.陸域での落ち
葉は渓流において,溶出,バクテリア,菌類の繁殖による条件付けの後破砕食者によって
摂食されることが広く知られている(Petersenand Cumins, 1974; Subercrop etal･,
1976)が,海域においても同様なプロセスが発生していると言えよう.底生動物類は維管
束植物から直接栄養を得るのではなく,その上に繁殖した微生物を飯とすることが実験的
に明らかにされており(Fenchel, 1970),今回の室内実験でも一度摂食され細かくなった
糞が繰り返しヨコエビ類に摂食されることが観察されている.これらのことから底生動物
類は葉の組織から栄養を得るのではなく,葉に繁殖した微生物を栄養源としている可能性
が高い.今回は海域での微生物量や窒素,炭素含有量の変化などを実際に測定しなかった
が,こうした海域での微生物を中心とした物質循環についても解明する必要がある･
また落ち葉の分解者として,渓流域と同じくヨコエビ類の役割が大きいことがわかった･
海洋におけるヨコエビ類の内容に関しては,モバヨコエビ札　ヨコエビ科類が海藻,海草
デトリタス,小動物などを食べることが知られている(CruzIR如erandHay, 2000;Duf&
et a1., 2001;Parker et a1., 2001; Richard et a1., 2002)ちのの,河口域で落ち葉を積極
的に摂食することは知られていなかった.一方,沿岸小渓流域での落葉の分解実験からヨ
コエビの1種(タキヨコエビStenomoem Thyaka)が最も個体数が多く(Kuribayashi,
1995),分解に寄与する役割が大きい(柳井ほか,2003本報告書).したがってヨコエビ
類(Gamaridae)は森林一河川一海域を通じて有機物の分解や食物連鎖構造を決定する重要
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′な役割を担っていることが明らかになった･ヨコエビ類はまた多くの魚類の重要な餌とな
り,今回の潜水調査でも2-5cm程度のスナガレイ,クロガシラカレイ稚魚が落ち葉だま
り周辺に集まり,その周辺に多く生息しているヨコエビを摂食し､かつ胃内容物に多く令
まれている(横井･柳井､20/03)･したがって,落ち葉は渓流域だけでなく､海域において
も魚類へとつながる食物連鎖関係の基礎をなしているといえよう･
さらに他の底生動物類､特に等脚類(へラムシ､コップムシなど)も出現頻度が高いが､こ
れらは陸上起源のデトリタスより､海藻類に依存する傾向が強く､これは他の飼育実験例
から裏付けられる(Merilaitaand Jormalainen,2000; ⅤanAlstyne K･L etal･, 2001;
Duffy et a1., 2001).しかし､海藻類がない場合は落ち葉などデトリタスを摂食する場合
もあり(横井､2001)､時期的に食性が変化する可能性がある｡こうした様々な底生動物
による落ち葉の利用実態と,さらに利用され細かくなった有機物(FPOM)を堆積物食者(多
毛類など)がどのように利用するかなどについて今後明らかにしてゆく必要がある｡
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